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RESUMEN
Se evalu6 el comportamiento terrnico de los compartimientos estructurales (abrigo de
hojas muertas y necromasa peciolar) y funcionales (hojas adultas, banco de hojas
j6venes, zona de primordios foliares y apice caulinar) de Espeletia grandiflora Kunth,
E. incana Cuatrec. y E. hartwegiana Cuatrec., y del suelo, en relaci6n con el
ambiente, en siete localidades de las Cordilleras Central y Oriental de Colombia, entre
3300 y 4300 msnm. EI banco de hojas j6venes se comport6 de modo
significativamente variable con la altitud, el apice caulinar evit6 mas la temperatura
nocturna y los compartimientos estructurales evitaron teneumente las temperaturas
del medio dia. Los dos tipos de compartimientos se calientan y conducen
diferencialmente el calor. Asi determinan gradientes terrnicos de difusi6n durante el
dia y la noche que permiten regular pasivamente su comportamiento terrnico interno
como mecanismo autoecol6gico total de evitaci6n.
ABSTRACT
The thermal behavior of both structural (dead leaves coat, petiolar necromass) and
functional (adults leaves, rosette outern surface, young leaves tuft, the leaf primordia
zone, caulinar apex) compartments of Espeletia grandif/ora Kunth, E. incana Cuatrec.
and E. hartwegiana Cuatrec. individuals was assessed, related to the air temperature;
the soil temperature was measured as well. The plants belonged to sevent localities in
the Central and Oriental andean Cordilleras, between 3300 and 4300 meters
elevation. The leaf tuft behaved significantly variably according to the altitude; the
caulinar apex avoided the temperature better than the other parts; and the structural
compartments slightly avoided the noon temperatures. Both structural and functional
compartments warm and differentially conduct the heat. So, thermal diffusion
gradients acting diurnally and nocturnally are established. These ones allow a passive
regulation of the inner thermal behavior as a total autoecological elusive mechanism.
AISLAMIENTO TERMICO RESULTANTE DE LA BIOFORMA CAULIRROSULA DE
ESPELETIA SPP EN LOS PARAMOS DE MONSERRATE, CHINGAZA, OCETA,
NEVADOS DEL TOLIMA Y EL RUIZ.
INTRODUCCION
Cuando un cuerpo es sometido a la accion de una fuerza externa a estres, el cuerpo se
tensiona. La fuerza externa (sstres) origina fuerzas internas entre las partes contiguas del
cuerpo e induce cambios de tarnario y/o forma. La magnitud del estres es la fuerza
aplicada par unidad de area. La magnitud de la tension es el cambia en la dimension (Vg.
longitud a volumen) del cuerpo (Levitt, 1980).
Hasta cierta magnitud, a umbral, espedfico para cada cuerpo, la tension puede ser
completamente reversible. La tension reversible se denomina elastica. Mas alia del
umbral, la tension es solo parcialmente reversible. La parte irreversible se denomina
detormacion permanente. Esta deformacion permanente es tarnbien lIamada tension
plastics. La tension plastics se produce en un cuerpo determinado como resultado de una
fuerza externa de magnitud constante especffica proporcional al estres. Par 10 tanto,
Ecuacion [1] M = Estres / tension
La constante M se canace como el modulo de elasticidad de un cuerpo dado, que varia
sequn la naturaleza de cada cuerpo. A mayor modulo, mayor elasticidad del cuerpo. A
mayor elasticidad, mayor resistencia a la deforrnacion. Debe anotarse que elasticidad no
es 10 mismo que la extensibilidad elastica, la cual es una medida de la tension elastica
maxima posible (reversible). A diferencia de las tensiones elasticas, las tensiones plasticas
no son constantes para estres especfficos, ya que estas pueden lIevar a la ruptura del
cuerpo. Par 10 tanto, no existen modules de plasticidad (Levitt, 1980)
En arias recientes los bioloqos han equiparado el "estres'' a cualquier factor ambiental
potencialmente desfavorable para los organismos y resistencia al estres como la
habilidad, facultad a capacidad del organismo para sobrevivir ante un factor desfavorable y
crecer aun en presencia de este (Levitt, 1980).
La resistencia al estres de los organismos vivos es de dos tipos principales, a saber:
Resistencia elastica: es una medida de la capacidad del organismo para evitar cambios
ffsicos a qufmicos reversibles (tensiones elasticas) cuando estan expuestos a estres
ambientales especfficos.
Resistencia plastica: es una medida de la capacidad del organismo para evitar tensiones
plasticas y par 10 tanto danos ffsicos a cambios qufmicos irreversibles.
De la ecuacion (1) dos formas posibles de resistencia son aprovechables para las plantas
(Levitt, 1980):
1. La planta no puede alterar 0 modificar el estres ambiental que la rodea, pero si puede
impedir que su acci6n afecte los tejidos mas vulnerables, en particular los rneristematicos.
Esta c1asede resistencia se denomina Evitamiento (aislamiento) del estres. Mediante el
evitamiento la planta aisla el estres, parcial 0 completamente, por medio de barreras
tisicas
2. Resistencia de la planta mediante la capacidad de disminuir 0 eliminar la tensi6n, as! el
estres incida en los tejidos. Esta c1asede resistencia se denomina Tolerancia al estres.
La tolerancia al estres es resistencia al estres mediante la capacidad de Ilegar a un equili-
brio termodinarnico con el estres, sin sufrir dano. La planta con tolerancia al estres es
capaz de evitar, decrecer, 0 reparar la lesi6n inducida por el estres. Aun la tensi6n plastica
puede ser tolerada, siempre que el dana no sea irreversible y la planta posea un
mecanisme de reparaci6n capaz de invertirla.
Sequn Levitt (1980) cuando un estres actua sobre una olanta, este ouede orocucir una'"- ., .. .
lesi6n en los tejidos de diferentes formas.
1. Puede inducir una tensi6n plastica directa que produce el dano. Este fen6meno puede
lIamarse Daiio por Estres Directo, reconocible por la velocidad de su aparici6n. En tal
caso, la planta puede morir por la exposici6n al estres, as! sea muy breve (segundos 0
minutos). Por ejemplo, la rapida tensi6n de congelamiento producida por el descenso
subito de la temperatura es un estres. Si el protoplasma se congela, los cristales de hielo
pueden romper la membrana plasmatica, de tal modo que se produce una perdida
instantanea de semipermeabilidad y por ende la muerte de la cetula.
2. EI estres puede producir una tensi6n elastica y como tal reversible, por 10 tanto, no
lesiva por si misma. Sin embargo, si se mantiene por un periodo suficientemente largo,
esta tensi6n (reversible) puede originar una tensi6n plastica indirecta (irreversible) que
resulta en dana 0 muerte de la planta. Este fen6meno se denomina Daiio por Estres
Indirecto. EI dana indirecto se produce tras prolongada exposici6n (horas 0 dias), 10 que
permite reconocerlo como tal. Las plantas de las altas rnontanas tropicales exhiben
respuestas adaptativas convergentes (en terrrunos fenotipicos: morfol6gico y fisioI6gico).
Las especies de los qeneros Espeletia (pararnos andinos) y Dendrosenecio (ecosistema
afroalpino) presentan respuestas adaptativas similares ante la falta de agua disponible
para las plantas en el suelo, debido a las bajas temperaturas en la noche. Por otra parte,
se requiere evitar la congelaci6n de los reservorios de agua presentes en los tejidos del
tallo, de la hoja v, adernas, proteger las yemas apicales (Solbrig, 1986; Vuilleumier y
Monasterio, 1986).
Las respuestas adaptativas similares, conducen a la coincidencia de las bioformas. Tal
coincidencia de las bioformas es el resultado de la evoluci6n paralela 0 convergente de las
especies vegetales caracteristicas de las altas rnontanas tropicales. EI factor crucial, al
cual responden las adaptaciones paralelas, de acuerdo con Hedberg (1964), es la baja
temperatura, en las horas de la noche, de las altas rnontarias tropicales.
Las especializaciones morfol6gicas externas que configuran las distintas bioformas
producen el aislamiento terrnico de las plantas con respecto al medio ambiente. Tal
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aislamiento termico contribuye al mantenimiento del balance hfdrico y a la supervivencia
de las especies a pesar de los factores desfavorables del medio ( Mora et. aI., 1994).
En sintesis, se ha podido establecer que las plantas de las altas montanas tropicales
resisten los efectos de las bajas temperaturas nocturnas por los siguientes mecanismos:
1) Evasion de las bajas temperaturas. Este mecanisme fue encontrado en especies del
qenero Espeletia, ya que la yema y el tallo se mantienen a una temperatura bien por
encima del punta de conqelacion. AI parecer esto se debe exclusivamente al efecto
aislante de las bases de las hojas necrosadas en el caso del tallo, y al efecto aislante de
las hojas vivas que se cierran por encima de la yema. La capa gruesa pubescente de las
hojas es otra respuesta adaptativa a las bajas temperaturas.
2. Sobreenfriamiento. Las hojas vivas exteriores de la roseta que estan expuestas
directamente a las bajas temperaturas nocturnas y a la radiacion global diurna no tienen
mecanismos de evitamiento. EI dana del 50% del tejido foliar, por congelamiento, ocurre
cuando los tejidos son sometidos a temperaturas entre -13.0 y -16.0 "C en ellaboratorio.
Estas temperaturas, bien por debajo de las que normalmente experimentan estos tejidos
en el ambiente, rara vez bajan a -10.0 °C; el agua en los tejidos foliares no se congela
hasta alcanzar temperaturas mas bajas. Esto indica un mecanisme de sobreenfriamiento,
el cual permite que la temperatura del agua en los tejidos descienda por debajo del punta
de congelamiento.
Puesto que si bien Espeletia grandiflora, E incana y E hartwegiana presentan bioforma
y, en general, rasgos estructurales coincidentes con las especies venezolanas sometidas
al estudio de los mecanismos de resistencia a las bajas temperaturas; sin embargo, por
una parte, dada la relativa amplia area de distribucion qeocrafica y altitudinal, y por otra
parte, la mayor humedad y, en general, condiciones climaticas y edaficas diferentes de
los pararnos de la Cordillera Oriental y Central de Colombia con respecto a los de
Venezuela, cabe la pregunta: LLas especies colombianas, Espeletia grandiflora, E.
Incana y E. Hartwegiana, manifiestan 0 no, los mismos mecanismos de resistencia
(aislamiento y tolerancia) ante las oscilaciones fuertes de la temperatura durante el
perfodo diurno, yen particular, ante las bajas temperaturas nocturnas del pararno?
En este trabajo, para evaluar la influencia que pudieran tener parametres ambientales,
tales como temperatura del aire, velocidad del viento y la humedad relativa de la
atmosfera sobre los mecanismos de evasion a las bajas temperaturas se seleccionaron
los compartimientos estructurales y funcionales siguientes:
Banco de hojas jovenes: BANCO
Apice caulinar: MEDULA
Abrigo de hojas muertas ( necromasa foliar en pie): ABRIGO
La haz y el enves foliar: HAl
La superficie externa de la roseta de hojas vivas adultas: ROSETA
Espacio entre la base de las hojas muertas y el cilindro suberoso caulinar:
NECROMASA
Zona intermedia entre el banco de hojas y el apice caulinar: CLAVADA.
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De Espeletia grandiflora, se estudiaron tres poblaciones en cada una de las dos
localidades seleccionadas. Los parsrnos en donde se realiz6 el estudio fueron:
a) Paramo EI Granizo, Hacienda Santa Barbara, 3300 m.
b) Paramos de Piedras Gordas 3340 m. y La Paila 3400 m. Parque Nacional Natural
Chingaza.
De Espeletia incana se estudi6 una poblaci6n en el Paramo de Oceta, municipio de
Monguf, departamento de Boyaca a 3750 m.
En el Parque Nacional Natural los Nevados se evaluaron tres poblaciones de Espeletia
hartwegiana var. centroandina:
a) Dos en el nevada del Tolima a 3870 y 4200 m.
b) Una en el Nevada del Ruiz a 4300 m
OBJETIVOS
GENERAL
Someter a prueba, mediante mediciones sistematizadas, en individuos pertenecientes a
las especies Espeletia grandiflora, E incana y E hartwegiana var. centroandina, cuyas
areas qeopraticas configuran una franja altitudinal, las hip6tesis de trabajo siguientes:
Las respuestas adaptativas morfol6gicas y estructurales, determinantes de la capacidad
de evasi6n termica, exhibida par la bioforma caulirr6sula de las especies evaluadas de
Espeletia, probablemente, coincidan can las atribuidas a las especies de Espeletia, de
los paramos venezolanos.
La magnitud del estres, que eventualmente podrfan causar las relativamente altas
temperaturas diurnas y bajas temperaturas nocturnas del pararno, varia con la altitud y es
susceptible de atenuamiento par raz6n de los cambios mortometricos en los
compartimientos estructurales y funcionales de las especies de Espeletia. Estos cambios
se manifiestan segun las condiciones medioambientales y edaticas en cada una de las
diferentes comunidades paramunas en las regiones de Monserrate, Chingaza, Oceta,
Nevada del Tolima y Nevada del Ruiz.
ESPECIFICOS
Analizar si se producen a n6 respuestas de atenuamiento de estres terrnico par los
compartimientos estructurales y funcionales de las especies de la bioforma caulirr6sula de
Espeletia grandiflora, E. incana y E. hartwegiana var. centroandina.
Establecer la ecuaci6n que explique el comportamiento de la marcha diaria de la
temperatura ambiental, edafica y de los compartimientos estructurales-funcionales de la
bioforma caulirr6sula de las especies de Espeletia estudiadas.
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Comparar el comportamiento termico de los compartimientos estructurales-funcionales de
la bioforma caulirrosula de Espeletia con la marcha diaria de la temperatura ambiental.
Correlacionar las variables medioambientales y edaficas con los comportamientos
termicos de los compartimientos estructurales-funcionales de Espeletia grandiflora en
los pararnos EI Granizo, Piedras gordas y la Paila; E. incana en el pararno de Oceta; y E
hartwegiana var. centroandina en los Nevados del Tolima y el Ruiz.
Comparar la temperatura media de los compartimientos estructurales-funcionales de las
especies de Espeletia y del suelo en los periodos de tiempo diurno y nocturno.
Estimar las respuestas adaptativas rnorfornetricas exhibidas par los compartimientos
estructurales y funcionales de Espeletia grandiflora, E. incana y E. hartwegiana var.
centroandina, a 10 largo del gradiente ecoclirnatico comprendido entre los 3300 y 4300
metros de altitud.
Establecer el modelo de reqresion simple que mas se ajuste a la relacion entre la
temperatura ambiental y la temperatura de los compartimientos estructurales-funcionales
de las especies de Espeletia.
ESTADO ACTUAL DEL TEMA
EI termoclima de las altas rnontanas ecuatoriales es de regimen diario. Las diferencias
entre la temperatura del dia y de la noche son mas marcadas que las diferencias en el
cicio anual. Ademas, el macroclima de estos ecosistemas no es hornoqeneo. Asi, se
pueden distinguir diferentes tipos de Paramos, en razon de las distintas temperaturas y
precipitaciones promedios que varian, a la vez, en funcion de factores tales como la
latitud, la exposicion y la topograffa (Del Llano, 1990).
La alta radiacion hacia el medio dia y las bajas temperaturas nocturnas del pararno, junto
con las condiciones edaticas determinan que alii unicamente puedan sobrevivir especies
vegetales que hayan logrado desarrollar diferentes estrategias 0 respuestas adaptativas
morfoloqicas, fisioloqicas y anatornicas (Mora et ai, 1994). La forma, el tarnario y
consistencia de las hojas, la disposicion de los tejidos foliares, las caracterfsticas
lhistologicas y fisioloqicas determinantes de la osrnorrequlacion son algunos ejemplos. Las
diferentes bioformas de plantas del pararno reunen las anteriares caracterfsticas mas los
patrones funcionales emergentes de la totalidad (rosetas caulescentes, cojines, macollas,
caulirrosulas y arbustos escterofitos).
La figura 1, resume los mecanismos posibles de resistencia termica (alta radiacion y bajas
temperaturas nocturnas) que pueden presentarse en las comunidades vegetales
caracterfsticas del paramo (Strasburger, 1990).
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EI sobreenfriamiento es un mecanisme efectivo contra el dana de los tejidos foliares
producido por el congelamiento del Iiquido y la consecuente liberaci6n de energfa, el cual
esta limitado a un cierto nurnero de especies vegetales (Larcher, 1982). Levitt (1980)
sugiere que el sobreenfriamiento debi6 ser seleccionado como un mecanismo de
resistencia a las heladas que se presentan durante las horas de la noche especialmente
antes del amanecer, en regiones donde la formaci6n de escarcha 0 hielo ocurre durante
perfodos de alta actividad metab6lica.
En algunos ambientes de montana alta tropical andina y africana, se presentan estas
condiciones clirnaticas. En tales sitios las hojas de las especies de rosetas caulescentes
gigantes alcanzan la temperatura de congelamiento sin que se produzcan danos en los
tejidos. Asi mismo, en los Andes altos venezolanos, los tejidos foliares de Espeletia
alcanzan temperaturas por debajo del punta de congelaci6n sin que se produzca
congelamiento extracelular (Goldstein et. aI., 1985). En otras especies las temperaturas
especificas de sobreenfriamiento, indican las temperaturas bajo las cuales se puede
observar dana significativo de los tejidos; 10 cual indica, que estas especies no tienen la
capacidad de tolerar la formaci6n de hielo extracelular (Rada et. aI., 1985).
Sequn 10 observado por Meizner, Goldstein y Rundel (1985a), el conjunto de
caracterfsticas morfol6gicas de Espeletia schultzii present6 variaciones a 10 largo de un
gradiente altitudinal: la altura total de la planta disminuy6 a medida que aumentaba la
elevaci6n; el volumen de la rnedula, por unidad de area foliar, se increment6 con la altura
sobre el nivel del mar, 10 cual dio como resultado una mayor capacidad de
almacenamiento de agua a niveles altitudinales mayores; hojas mas pequenas y erectas,
con una capa de indumento mas gruesa, acontecieron a medida que se incrementaba la
altura.
Sequn Goldstein et. aL (1985) el mecanismo mas importante de adaptaci6n a las heladas
senalado para la alta-montana tropical fue el sobreenfriamiento. En los ultirnos estudios
efectuados en Polylepis sericea y varias especies de Espeletia, se confirm6 que todas
estas especies, con yemas vegetativas situadas a mas de un metro arriba del suelo,
presentaron sobreenfriamiento como mecanisme principal de tolerancia, y que por
consiguiente impedfa el dana en los tejidos foliares por congelaci6n.
Adernas, como ya se mencion6, varias especies de las altas rnontanas de Africa y Sur
America oroteoen e::, Ie:: teiidos mils \/1 i1n,::>r~hl,::>c:: ~ I~c:: h~i~e:: t,::>mn,::>r~t, Ir~c:: rnn nru,::>c::~c::-. ,...... , ......._ .._~- "_JI ...... I....... " ........ _1 __ ,__ ...... •........... -_)__ .........I It"""-'- ..........· -11-- --- I ::1' -_ .....-
capas cubiertas de hojas marscentes, y por una envoltura de capas de hojas que exhiben
movimientos nictinasticos (Rada et. aI., 1985; Squeo et. aI., 1990).
Los efectos de la pubescencia foliar sobre el intercambio del flujo de energfa y la
transpiraci6n fueron evaluados en Espeletia timotensis, planta propia de la zona de
pararno en Venezuela, la cual se encuentra a mas de 4500 m. Meinzer y Goldstein (1985)
utilizaron simulaciones estandarizadas por computador de las ecuaciones del balance
enerqetico, junto con las mediciones de campo y laboratorio; y pudieron revelar que el
espesor de la capa de indumento foliar (mas de 3 mm) modifica el balance enerqetico
principalmente por el creciente grosor de la capa y la resistencia a la transferencia del
calor convectivo y latente.
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Los efectos de la pubescencia sabre la absorci6n de la radiaci6n solar son menores si se
les campara can su influencia sabre la resistencia de la capa limite. EI grado de relaci6n
entre la temperatura foliar y la radiaci6n incidente es mayor en hojas pubescentes. Las
hojas expandidas orientadas verticalmente, que tienen la pubescencia mas gruesa,
tarnbien poseen la mas alta resistencia estornatica comparada can las otras hojas de la
roseta.
La pubescencia induce el incremento de la temperatura foliar en 5°C a mas de 10 que se
puede obtener sin incrementos significativos en la transpiraci6n si la resistencia
estomatica se mantiene en los niveles adecuados. Estos caracteres pueden tener ventajas
en el habitat nativo de Espeletia timotensis donde la entrada de la radiacion puede
alcanzar un nivel alto, sin embargo, la baja temperatura del aire es aproximadamente de 3
"C y la maxima esta usualmente par debajo de los 10°C. Los procesos de traslocaci6n y
de crecirniento foliar, que normalmente podrian ester mhibidos severamente par las
temperaturas medio ambientales, pueden ser favorecidos por las temperaturas foliares
mas altas. La habilidad de incrementar la temperatura foliar rnientras que ai misrno tiempo
se evita el aumento en la transpiraci6n tambien es de importancia adaptativa, puesto que
la disponibilidad hfdrica en el habitat de E. timotensis esta a menudo limitada par las
bajas temperaturas.
Goldstein et. ai, (1985) analizaron los factores que afectan la capacidad del
sobreenfriamiento (mecanismos de resistencia a temperaturas congelantes en Espeletia
spicata y Polylepis sericea) y las temperaturas extremas bajas en hojas de diez
especies de roseta gigante de Espeletia, las cuales crecieron en un gradiente altitudinal
de 2800-4200 m. en los andes venezolanos (Tabla 1). La congelaci6n ocurre
frecuentemente cada noche, particularmente par arriba de los 3200 m, pero permanece
solo unas pocas horas. La capacidad de sobreenfriamiento esta relacionada linealmente
can el potencial hfdrico de las hojas en todas las especies estudiadas par estos autores.
La tasa de cambia en las especies, el punta de enfriamiento especffico y la tasa de cambia
promedio de la temperatura mfnima anual a 10 largo del gradiente de elevaci6n clirnatico
sigue la tendencia aproximada de -0,6K par 100 metros de elevaci6n. EI congelamiento
inducido experimentalmente estuvo acornpariado par la formaci6n de hielo intracelular y
dana tisular.
Rada et. ai, (1987) estudiaron cinco poblaciones de Espeletia schultzii a 10 largo de un
gradiente altitudinal teniendo en cuenta las relaciones entre el sobreenfriamiento, el
potencial hfdrico y la anatomfa foliar. La capacidad de sobreenfriamiento incrementada y
la temperatura de lesi6n a dana decrecieron desde las poblaciones mas bajas hasta las
mas altas.
Squeo et. ai, (1991) estudiaron, en los andes venezolanos a 4200 m, la tolerancia y el
evitamiento a la congelaci6n en varias especies de diferentes tallas y biotipos, para
determinar la relaci6n entre la altura de la planta y los mecanismos de resistencia al frio.
EI dana par congelamiento y la capacidad de sobreenfriamiento 10 determinaron en
plantas rasantes (cojines, rosetas pequerias y hierbas perennes) y formas arborescentes
(rosetas gigantes y arboles pequerios). Todas las plantas a nivel del suelo mostraron que
la tolerancia era el mecanismo principal de resistencia a las bajas temperaturas. Las
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formas arborescentes mostraron mecanismos de aislamiento principalmente a traves del
sobreenfriamiento, mientras que las plantas intermedias exhibieron ambos. Los
mecanismos de aislamiento para evitar las bajas temperaturas estuvieron presentes en los
dos extremos de las formas de vida. Estos investigadores sugieren que una combinaci6n
de tolerancia al congelamiento y capacidad de aislamiento es un mecanisme menos
costoso y es mas seguro para las plantas de alta montana que solo el sobreenfriamiento.
Rada et. ai, (1987) con base en los puntos de sobreenfriamiento y la elevaci6n, en cinco
poblaciones de Espeletia schultzii, desarrollaron la ecuaci6n de regresi6n lineal
siguiente:
Ecuaci6n [2] Sobreenfriamiento = 7.824 + (-0.00495 x elevaci6n). Esta ecuaci6n
permite inferir el grade de sobreenfriamiento sequn varie la altitud. A mayor elevaci6n,
existira un punta de sobreenfriamiento mayor (Tabla 1).
La capacidad de sobreenfriamiento varia apreciablemente en diferentes 6rganos y tejidos
de la misma planta. Por ejemplo, los radios parenquimaticos del xilema, las celulas del
parenquirna axial, los tejidos florales, el floema, las yemas de algunas plantas lenosas y
algunas semillas se sobrenfrian y par 10 tanto no exhiben el tipico congelamiento
extracelular. Aunque las cortezas de varias especies se congelan a -10°C, las celuias del
parenquirna xilernatico se sobreenfrian a temperaturas mucho mas bajas (Kozlowski,
1991).
Tabla 1. Relacion entre la altitud y la temperatura de sobreenfriamiento obtenida en las especies de la
bioforma de Espeletia en diferentes paramos de Venezuela, seoun Goldstein, Rada y Azocar (1985).
Especie (msnm) Sobreenfriamiento T. Minima
E.lindenii 2.850 -7,5 NO.
IE. angustifolia 2.EaJ c;:c;: ND.-v,v
IE. atropurpurea 2.850 -6,4 NO.
E. marcana 3.100 -9,1 3,6 I
E. atropurpurea 3.100 -7,3 3,6
IE.jahnii 3.100 -5,7 3,5
E. schultzii 3.5m -10,8 1,7 I
E. fl=a 35m -8,5 1,7 I
E schultzii 4.200 -10,0 -0,2
IE. moritziana 4.200 -10,6 -0,2
E. spicata 4.200 -10,0 -0,2 I
I E. lutescens I 4.200 I -10,5 I -0,2 I
NO. No Oisponible.
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Sturm y Rangel (1985) realizaron mediciones de la temperatura en la superficie de las
hojas vivas, en el aire, en el punta vegetativo y en el tronco de un individuo de Espeletia
grandiflora a diferentes horas del dia en el Paramo de Monserrate (3200 m). Los valores
en tejidos cerca del punta vegetativo y en tejidos dentro del caule mostraron una tendencia
a no variar demasiado. En pararnos muy humedos, las temperaturas de las hojas vivas
pueden tarnbien exceder a las del aire en 6 DC (Huila), En dias con Iluvia y nieblas, las
temperaturas de las hojas en algunos cases muestran un rango de oscilacion menor de 3
DC, por dia (Huila). Variaciones hasta de 10 DCentre la temperatura de la hoja viva y la del
aire pueden mantenerse eon vientos de 4m/seg. (Sumapaz). En el suelo, a 5 em de
profundidad, se pueden presentar variaciones de temperatura de 7,2 DC. Parece que el
suelo libre absorbe gran parte de la energia emitida para devolverla durante horas sin 0
con pace ernision.
JUSTIFICACION
En general, los conocimientos ecol6gicos sobre la regi6n limite entre el pararno y el
bosque alto andino en Colombia son todavia incompletos. Los resultados de las dos
primeras etapas del programa "Estudio ecol6gico comparativo del pararno y el bosque alto
andino" han contribuido a lIenar este vacio, vease Mora-O & Sturm (1994). Sin embargo,
falta mucho par conocer, en particular, en referencia a la elaboraci6n de modelos
generales explicativos del funcionamiento de cada uno de los ecosistemas que permitan
mediante la comparaci6n precisar las coincidencias y diferencias del estudio de las
respuestas adaptativas estructurales y funcionales, propias de cada una de las bioformas,
se espera poder derivar ajustes significativos para la comprensi6n de las estrategias de
crecimiento y reproducci6n de las diferentes especies, bajo las condiciones
rrucroclirnaticas y ecoclirnaticas singulares del pararno Este objetivo se busca alcanzar a
traves del desarrollo del subprograma "Estudios autoecol6gicos en plantas del pararno'',
dentro del cual se realizara el proyecto "EI estudio del aislamiento termico producido por
las diferentes bioformas de las plantas caracteristicas del pararno" y el trabajo de grade
"Aislamiento termico resultante de la bioforma caulirr6sula de Espeletia en los pararnos
de Monserrate, Chingaza, Oceta, nevados del Tolima y Ruiz". Este trabajo perrnitira
establecer, comparar y comprender las diferentes respuestas adaptativas de las especies
de Espeletia ante los factores medioambientales en varias comunidades de paramo a 10
largo de un gradiente ecoclirnatico comprendido entre los 3300 y 4300 metros. Se espera,
adernas, poder derivar de los resultados de estos dos proyectos nuevos puntos de vista
para la comprensi6n, en general, del fen6meno de las heladas nocturnas que afectan los
cultivos de papa en el paramo.
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METODOLOGIA
VARIABLES CONSIDERADAS EN EL ESTUDIO
Teniendo en cuenta las condiciones clirnaticas y edaficas, se ubicaron ocho parcelas de muestreo
en las cuales se escogieron al azar once individuos de diferentes tallas. Las variables
independientes correspondientes a los factores medioambientales estimadas fueron las siguientes:
temperatura del aire, temperatura del suelo, humedad relativa y velocidad del viento. Las variables
dependientes: la talla, la cobertura (area de proyecci6n de la roseta) y el diarnetro de la roseta; la
longitud del caule y la roseta; el perimetro del abrigo de hojas muertas y de la roseta; el largo, el
ancho y el area de las hojas adultas fotosinteticarnente activas.
TRABAJO DE CAMPO
ANAuSIS TERMICOS.
Se estudiaron siete poblaciones de tres especies de Espeletia a 10 largo de la franja altitudinal de
3.300 a 4.300 msnm, entre la cordillera Oriental y Central. Para estimar la capacidad de
aislamiento termico del banco de hojas j6venes de las especies de la bioforma Espeletia, se
eligieron aleatoriamente once (11) individuos de diferente talla en cada poblaci6n. A cada uno de
los once individuos Ie fue colocado una termocupla de contacto, la cual solo tiene el punta de
soldadura descubierto, mientras el resto del sistema alarnbrico (NiCr-NiAI) esta recubierto por una
capa aislante. Esta termocupla se introdujo dentro del banco de hojas, 10 mas profundo posible, y
se sujet6 firmemente alrededor de la base foliar de una de las hojas adultas para evitar que el
viento la pudiera desprender. Los registros de la temperatura, al interior del banco de hojas, de los
individuos se realizaron de manera secuencial (del individuo uno al once), cada hora durante un
cicio completo de veinticuatro horas. EI individuo de talla promedio de cada poblaci6n estudiada,
denominado patr6n, se emple6 para lIevar acabo el monitoreo sirnultaneo de la temperatura
interna de los compartimientos estructurales y funcionales de la bioforma caulirr6sula y de los
parametres ambientales microclimaticos. Este monitoreo sistematico, se realiz6 cada media hora,
durante un cicio diario de muestreo.
Las condiciones termicas de los compartimientos de los individuos patrones de las especies de
Espeletia, S8 monitorearon con un term6metro digital LCD, marca comercial Thandar TH302, el
cual posee un juego de tres diferentes clases de termocuplas tipo K (NiCr-NiAI). Este term6metro
tiene un rango de medici6n desde -40.0 DChasta +199.9 DC.Cada tipo de termocupla se utiliz6
sequn la naturaleza de los distintos compartimientos estructurales y funcionales de las especies
caulirr6sulas de Espeletia grandiflora, E. incana y E. hartwegiana var. centroandina.
Los compartimientos estructurales y funcionales fueron denominados de la forma siguiente:
1) Roseta: superficie externa de la roseta configurada por la base de las hojas vivas
adultas (termocupla de contacto)
2) Banco: banco de hojas j6venes (termocupla de contacto)
3) Hojas adultas: haz y enves (termocupla de area)
4) Medula: fosa meristematica 0 apice caulinar (termocupla tipo aguja)
5) Abrigo de hojas muertas 0 Necromasa foliar en pie: interior y exterior del abrigo de
hojas muertas (termocupla tipo aguja)
6) Necromasa peciolar. Espacio entre la base de las hojas muertas y el cilindro
suberoso caulinar (termocupla tipo aguja)
1]
7) Clavada. Zona intermedia entre el banco de hojas y el apice caulinar (termocupla
tipo aguja). Es decir, la zona de contacto que se obtiene al insertar la termocupla
oblicuamente dentro de la roseta. Regi6n de primordios foliares.
EI comportamiento termico de los diferentes compartimientos estructurales y funcionales de la
bioforma se estableci6 can base en la marcha diaria de la temperatura interna del compartimiento
en funci6n de tiempo; en un plano cartesiano donde la variable independiente (X) es el tiempo y la
variable dependiente (Y), es la temperatura interna en grados centigrados. En el eje (X) el tiempo
esta dado en horas y las12:00 de la noche equivale a las 0:00 horas del dia. La descripci6n del
comportamiento termico de los compartimientos y del ambiente se realiz6 a traves de la forma
caracteristica que adquieren los registros de temperatura a 10 largo del tiempo.
Can base en la comparaci6n de los registros sirnultaneos de la marcha diaria de la temperatura
interna de los compartimientos y de la temperatura del aire, se establece si existen 0 no diferencias
entre sus respectivos comportamientos. Sequn las diferencias obtenidas, se determina la
capacidad de atenuamiento del respectivo compartimiento frente al estres termico ocasionado por
las altas y bajas temperaturas del ambiente.
La temperatura del aire, del suelo y la humedad relativa del aire circundante al individuo patr6n, se
monitorearon con la ayuda de un higrotest digital marca Testoterm con rango de medici6n de -
199.9 DC hasta +199.9 DC. La velocidad del viento se registr6 con un anem6metro de mana
sencillo, solo en el Nevado del Tolima.
La matriz de datos obtenida a partir de los registros termicos de los compartimientos de la planta,
de los parametres ambientales y de la morfometria general, de cada poblaci6n, a 10 largo del
gradiente ecocnmatico, fue utilizada para desarrollar los siguientes anal isis:
• Relacionar los comportamientos termicos de la bioforma en funci6n de la altitud.
• Comparar la morfornetria general de las poblaciones de las especies a traves de la franja
altitudinal.
• Establecer el grado de asociaci6n entre la temperatura de los compartimientos de la planta
y los pararnetros ambientales.
ANAuSIS ESTADisTICOS
CORRELACION Y REGRESION.
Para establecer si existe evasi6n termica, en cada uno de los compartimientos de Espeletia, se
procedi6 a estimar la ecuaci6n polin6mica que describiera mejor el comportamiento termico del
compartimiento y del aire (Fig. 2). Una vez establecido y evaluada la potencia del mejor modelo de
regresi6n polin6mico, se procedi6 a comparar sus betas cero 0 interceptos con el eje (Y), junto
con los coeficientes de la variable independiente tiempo (X):
Y = fJ 0 + fJ 1 Xl + fJ :2 X2 + fJ 3 X3 + fJ 4 X4 + .... + fJ n+l xn+1 + eij
Fig. 2. Modelo de regresi6n polin6mico empleado para explicar el comportamiento termico de los
compartimientos biol6gicos, el suelo y el aire (Montgomery, 1991; Soka11995; Zar 1999).
Donde, f3 0 es el pararnetro beta cero 0 intercepto con el eje Y; X, es la variable independiente (tiempo en
horas); f3 1. f3 2, f3 3. f3 4 son los coeficientes de la variable independiente; y eij, es el error aleatorio.
]2
Para poder establecer las diferencias entre los betas (13 1, 13 2, 13 3, 13 4) de las ecuaciones
polin6micas, se procedi6 a programar el paquete estadistico conocido como SAS.
COMPARACION DE LOS COMPORTAMIENTOS TERMICOS
Para la comprobaci6n de la idoneidad de los modelos de regresi6n polin6mica se procedi6 a
examinar los estadisticos de prueba y su nivel de probabilidad, Pr (Tabla 3)
1. EI analisis de los residuos:
a) T: Media = 0, Pr> I T I
b) M (Sign) = 1, Pr> = I M I
c) Sign Rank, Pr>= I S I
2. La probabilidad normal de los residuos del modele: W: Normal, Pr < W
3. EI coeficiente de determinaci6n R2
Todos los modelos empleados, para la caracterizaci6n del comportamiento termico del aire y de
las partes de la planta, no indican alguna violaci6n seria de todos los supuestos estadfsticos,
por 10 que se concluye que las ecuaciones son adecuadas para explicar satisfactoriamente los
datos de temperatura con respecto al tiempo.
Para la comparaci6n estadistica de los comportamientos termicos del aire y de los compartimientos
de la planta se procedi6 a utilizar los estadisticos de prueba para establecer diferencias entre los
coeficientes y el intercepto con el eje de los modelos de regresi6n polin6micos. EI estadistico de
prueba para comparar los betas (13 1, 13 2, 13 3, 13 4), esta descrito en la ecuaci6n [2]. Mientras, la
prueba para comparar los interceptos con el eje Y, esta definido en la ecuaci6n [3]
EI calculo de los estadfsticos to = Ordenada en el origen y t1 = Coeficientes de X, X2, X3 ..Xn+1, se
obtuvo a traves de la aplicaci6n del programa estadistico SAS, (Tabla 6)
Ecuacion [3]
PI- pI 0
tfl1 = '~ 1(811 > ta I 2, n- 2
)MSel Sxx
tEO = /30- /30,0
Ecuaci6n [4]' F. [1 x 2 )
MSe - +-
n Sxx
En donde, tfJ1 es el estadistico de prueba para comparar los coeficientes de X, X2, X3 ... Xn+1,
(compartimiento versus airel; /31 es el parametro (beta uno estirnado) de fa ecuaci6n de reqresion: Mse
es el cuadrado medio estimado; Sxx es la suma de cuadrados corregida; tfJO es el estadistico de
prueba para comparar los interceptos de las ecuaciones de regresi6n; n es el nurnero de repeticiones y
X 2 es el promedio elevado al cuadrado.
13
MORFOMETRiA
Las dimensiones morfometricas generales de los individuos estudiados en cada una de las
poblaciones fueron:
a) Talla 0 altura total del individuo
b) Cobertura (proyecci6n de la extensi6n de las hojas de la roseta)
c) Longitud de la roseta
d) Longitud del caule
e) Largo y ancho de las hojas adultas
f) Area foliar
g) Perimetro de la roseta y de la necromasa en pie
ANALISIS DE LA INFORMACION
La informaci6n obtenida fue sometida a tratamientos estadisticos univariados y multivariados para
establecer si existen diferencias significativas entre las variables morfornetricas y termicas de los
compartimientos biol6gicos a 10largo del gradiente altitudinal.
Para la obtenci6n, validaci6n y comparaci6n de los modelos de regresi6n polin6micos se utiliz6 el
programa estadfstico SAS. Los anal isis de regresi6n polin6mico permiten establecer si existen
diferencias significativas entre el comportamiento termico de los compartimientos de la planta y el
comportamiento termico del aire 0 ambiente.
EI programa estadfstico SPSS fue empleado para realizar las pruebas de:
1. Analisis de varianza multivariado 0 manova, conocido con la sigla inglesa GLM (general
linear model). Esta prueba nos permite establecer si hay diferencias significativas entre los
diferentes parametros morfornetricos, ecofisiol6gicos y ambientales debido al gradiente 0
franja altitudinal, el cual actu6 como "tratamiento".
2. Analisis de varianza univariado. Esta prueba permite probar si existen diferencias
significativas entre las temperaturas de los diferentes compartimentos de la planta.
3. Analisis de correlaci6n. Con esta prueba se establece sf las variables ambientales estan
asociadas significativamente al comportamiento termico exhibido por las partes 0
compartimentos de la planta.
4. Analisis de regresi6n simple. Estos modelos permiten establecer el tipo de relaci6n entre la
temperatura de los compartimientos y las variables ambientales.
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RESULTADOS Y DISCUSION
REGION DE MONSERRATE
pARAMO EL GRANIZO: HACIENDA SANTA BARBARA 3300 M.
La regi6n de Monserrate se localiza a los 4° 45' latitud Norte y 74° longitud Oeste. En la
hacienda ganadera Santa Barbara, municipio de la Calera, colindante al pararno EI
Granizo se encuentra ubicada una estaci6n ctirnatica denominada "Central", la cual
hace parte del proyecto "Ecologia del pararno y el bosque alto andino". Alrededor de
esta estaci6n, se escogieron al azar once individuos de diferente tarnario y cobertura de
Espeletia grandiflora. La comunidad vegetal frailejonal-pajonal, predominante en la
estaci6n, se desarrolla sabre un suelo caracterizado par afloramientos rocosos muy
similar al descrito par Mora (1994), como pararno rocoso. Las caracteristicas
rnortometricas mas importantes de los individuos estudiados se describen en la tabla 2.
La longitud total de los individuos comprendi6 la suma de las longitudes del caule y la
roseta. EI rango de variaci6n morfornetrico de la poblaci6n fue de 89.0 y 196.0 cm para
la altura; 4071.5 - 8992.0 cm2 para la cobertura de la roseta; 34.0 - 58.0 cm para el
perimetro de la roseta; 119.0 - 218.0 em para e! perirnetro de la neeromasa foliar en pie;
35.1 - 44.1 cm para el largo, Y 4.9 - 8.9 cm para el ancho de las hojas
fotosinteticarnente activas.
La planta nurnero dos (tabla 2), fue seleccionada al azar para realizar las mediciones
terrnicas, cada media hora, al interior del banco de hojas j6venes; en la superficie media
de la haz y el enves; en el apice de la rnedula caulinar a fosa rneristernatica; la
superficie de la roseta y al interior del abrigo de hojas muertas en un cicio completo de
veinticuatro horas. Los demas individuos fueron monitoreados de manera secuencial
(del individuo uno al once) a 10 largo del dia y la noche durante 5 dias en Abril de 1995.
Tabla 2. Morfometrfa general de los individuos estudiados de Espeletia grandifJora (em). Hacienda Santa
Barbara 3280m. Paramo EI Granizo region de Monserrate Enero de 1995.,
PLANTA LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA
CM2
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA ROSETA NECROMASA LARGO ANCHO AREA
I1 191.0 145.0 46.0 7389.8 48.0 145.0 37.3 7.5 186.5
I
2 131.0 87.0 44.0 5808.8 58.0 190.0 42.3 7.2 203.0
13 121.0 76.0 45.0 6503.9 58.0 164.0 35.1 8.8 205.9
4 137.0 83.0 54.0 8992.0 48.0 218.0 44.1 7.7 226.4 It: irY> rv 148.0 At=: rv 5153.0 43.0 1'10 n Ai t=: 6.9 100.9J I::::J..J.U """tJ.U I'U.U ..... , .....;
I6 196.0 156.0 40.0 4071.5 46.0 164.0 39.6 6.9 182.2
7 114.0 84.0 30.0 3631.7 34.0 119.0 37.0 49 120.9
I8 108.0 66.0 42.0 5281.0 48.0 143.0 42.7 8.9 253.4
9 89.0 46.0 43.0 4417.9 46.0 172.0 41.3 6.1 168.0
I10 132.0 91.0 41.0 5808.8 54.0 156.0 39.5 5.5 144.8
11 170.0 126.0 44.0 5281.0 48.0 137.0 43.4 8.6 248.8 Irv1EOIA 143.8 100.7 43.i 5667.2 48.3 i57.8 40.3 7.2 iS3.?
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COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA HAZ.
La marcha diaria de la temperatura superficial de la haz y del aire, en el individuo patr6n
de Espeletia grandiflora, describieron un comportamiento polin6mico de cuarto grade
con coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al 95.0 %, cuyas
ecuaciones se muestran en la figura 3. Los valores de temperatura y humedad relativa,
registrados cada media hera, estan representados con marcadores (circulos, cuadrados
y trianqulos), mientras los valores estimados de la temperatura de la haz y del aire se
indican mediante lineas de trazo continuas cuyas ecuaciones estan descritas en los
respectivos r6tulos de la qranca. La linea continua de color verde representa la
ecuaci6n polin6mica que describe mejor el comportamiento de la temperatura
superficial de la haz y la de color azul la temperatura del aire.
La curva de la haz manifest6 dos fases con respecto a la del aire. Primero se observ6
que la temperatura de la haz se mantuvo por debajo del ambiente desde las 6:00 de la
tarde hasta las 9:00 de la manana del dia siguiente. Despues, la temperatura foliar
fluctu6 moderadamente alrededor del medio dia, cuyo maxima valor se registr6 a las
2:00 de la tarde con una diferencia de 5 DC, respecto al aire, y en condiciones de
humedad relativa del 65.0 %. Las hojas adultas experimentaron un sobreenfriamiento
ambiental relativamente notorio y constante de aproximadamente 1.0 DC entre las 8:00
de la noche y las 4:00 de la madrugada. Sin embargo, este sobreenfriamiento de la haz
no represent6 ningun riesgo de posible dana tisular para el individuo debido a que las
hojas estuvieron bien por arriba del punta de congelamiento.
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Fig. 3. Comparaci6n del comportamiento termico de la haz, el aire y la humedad relativa en el individuo
patr6n de Espeletia grandiflora, Hacienda Santa Barbara. Regi6n de Monserrate, 3300 m. Abril 8-9 de
1995. Los r6tulos azul y cafe representan las ecuaciones de regresi6n para el aire y la haz.
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La temperatura foliar mas baja de 5.6 DC, se observ6 a las 2:30 de la madrugada y la
mas alta de 18.8 DC, se registr6 a las 2:00 de la tarde; mientras la temperatura minima
del aire se obtuvo a las 4:00 de la manana con 6.7 DC Y la maxima de 17.0 DC, se
present6 al medio dia. Los comportamientos terrnicos de la haz y del aire estuvieron
asociados inversamente con la humedad relativa del aire, con coeficientes de
correlaci6n altamente significativos del orden de -0.827 y -0.897 (Tabla 3). La cual
indica que a menor humedad relativa mayor es la temperatura de las hojas y del aire.
En promedio, la temperatura ambiental (10.7 DC) fue ligeramente superior a la de la haz
(10.1 DC), con una humedad relativa media del 82.09 %. A pesar de la gran similitud de
las medias, no se puede establecer que la haz se comporte igual al ambiente debido a
la naturaleza disfmil de las partes. Es decir, mientras la haz es un s61ido, el aire es una
masa gaseosa y por 10tanto no se pueden comparar a traves de sus promedios.
En el ambito poblacional se obtuvo un total de 1227 registros de la temperatura
superficial de la haz y del enves en varios ciclos de 24 horas durante algunos dfas de
febrero y abril de 1995. La temperatura media para la haz fue de 12.16 DC, con 5.558 de
desviaci6n estandar: y de 12.11DC para el enves con 5.340 de desviaci6n estandar.
Debido a que no se encontraron diferencias significativas entre la haz y el enves, se
procedi6 a tener en cuenta solo la temperatura superficial de la haz para determinar el
comportamiento general de la hoja y establecer las diferentes relaciones con los
parametres climaticos.
Tabla 3. Matriz de correlacion de las variables ambientales y termicas en el individuo patron de Espeletia
grandiflora durante un cicio de 24 horas. Hacienda Santa Barbara 3300 m. Regi6n de Monserrate. Abril 8-9
de 1995.
EI Granizo AlRE ABRIGO BANCO HAZ HORA HR MEDULA ROSETA SUELO
3300m
AlRE 1.000 .971(-) .908(-) .948(-) .067 -.897(-) .485(-) .980(-) .143 I
ABRIGO .971(-) I 1.000 .945(-) .955(-) .175 -.839(-) .623(-) .987(-) .283
IBANCO .908(-' .945(**) 1.000 ~?R/-\ ~.I:;':;'l*\ -.757(**) .790(**) Qd.rv**\ .512(-)
II =
._--, , ._--, I ....-v_, ,
IHAZ .948(-) .955(-) .928(-) 1.000 .129 -.827(-) .629(-) .964(-) .264
If HORA .067 .175 .356(*) .129 1.000 .014 .571(-) .111 .722(-) I
I~HR -.897(-) -.839("') -.757("') -.827("') .014 1.000 -.281 -.874("'; .072 IMEDULA .485{-) .623(-) .790(-) .629(-) .571(-) -.281 1.000 .585(-) .855(-)
I ROSETA .980(-) .987(-) .940(-) .964(-) .111 -.874(-) .585(-) 1.000 .229 I
SUELO .143 .283 .512{-) .264 .722(-) .072 .855(-) .229 1.000
IN 48 48 48 48 48 46 48 48 48
- La Correlaci6n es significativa al nivel de 0.01 (2-colas). I
* La Correlacion es significativa al nivel de 0.05 ( 2-colas).
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EI analisis estadistico comparativo del comportamiento polinomico autoecoloqico y
poblacional de la temperatura superficial de las hojas, con respecto a la marcha diaria
de la temperatura ambiental, solo arrojo diferencias significativas en cuanto a los dos
primeros coeficientes de la reqresion (fJ 1 Y fJ 2) con un nivel de probabilidad, P< 0.001,
ver tablas 4 y 5. Aunque no hubo diferencias en cuanto a los interceptos 0 betas cero
(j3 0/ ecuacionales, se puede conclu.r que el cornportarniento de la haz difiere
significativamente del ambiente. Por 10 tanto, el sobrecalentamiento puntual marcado de
la superficie foliar al medio dia, en condiciones de alta temperatura y baja humedad
relativa; y el sobreenfriamiento ambiental continuo, en horas de la noche y la
madrugada con temperaturas moderadamente bajas y humedad relativa altas, fueron
suficientes para que la superficie de la hoja se comportara diferencialmente con
respecto al ambiente. Esto puede indicar que el indumento tiene la capacidad de liberar
mas rapido el calor al ambiente que la superficie del suelo a la atmosfera y condensar,
por sobreenfriamiento de la superficie foliar, el vapor de agua contenido en el aire
colindante a la roseta.
COMPORTAMIENTO TERMICO DEL BANCO DE HOJAS.
Los comportamientos terrnicos del individuo patron, al interior del banco de hojas
jovenes, y del aire se aprecian en la figura 4. Las ecuaciones de reqresion polinornicas
que mejor describieron la marcha diaria de las temperaturas fueron de cuarto grado,
con coeficientes de determinacion altamente significativos superiores al 97.0 y 95.0%.
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Fig. 4. Comparacion dei comportamiento terrnico dei banco de hojas jovenes y ei ambiente en ei individuo
patron de Espeletia grandiflora, Hacienda Santa Barbara. Region de Monserrate, 3300 m. Abril 8-9 de
1995. Los rotulos azul y verde representan las ecuaciones para el aire y el banco.
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Tabla 4. Pararnetros ecuacionales y residuales, para determinar y comparar el comportamiento terrnico
de los compartimientos estructurales y funcionales de la bioforma con respecto a la temperatura del aire,
en el individuo patr6n de Espeletia grandiflora. Hacienda Santa Barbara. Regi6n de Monserrate, 3300
m. Abril 8-9 de 1995.
PARAMETROS ABRIGO BANCO MEDULA ROSETA HAZ AMBIENTE
BO= Interceoto (a) 7.950805 9067712 10.314777 8.337206 7.474833 7.870169
Pr> ITI 0.0001 0.0001 00001 0.0001 0.0001 0.0001
IB1 - Hora (a) -1.508429 -2.161393 -1.107439 -2.066491 -2.816046 -1.827926Pr> iTi OJXXJi O.CW' O.CW' O.CW' 0.0001 O.CCXJi
IB2 = (Hora)" (a) 0.500019 0.592049 0.203383 0.629909 0.810358 0.615068Pr> ITI 0.0001 O.CXXl1 0.CXXl1 OCXXl1 0.0001 O.CXXl1
B3 = (Hora):' (a) -0.036636 -0.039058 -0.009266 -0.045106 -0.056977 -0.045655 IPr> ITI 0.0001 0.0001 0.0003 0.0001 0.0001 0.0001
B4 = (Hora)" (a) 0.000761 0.000756 0.000106 0.000938 0.001172 0.000972
IPr> ITI 0.0001 0.0001 0.0410 0.0001 0.0001 0.0001R" 0.9508 0.9709 0.92ou O.950i 0.9540 0.9559
IPr> IFI 00001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001Pr >=181 (b) 0.8007 0.8163 0.6420 0.8796 07696 0.5781
Pr >=IMI (b) 0.6655 0.8854 0.4709 0.6655 0.8854 10000 INormal (Pr<W) (b) 0.4868 0.0340 0.3043 0.7644 0.2512 0.0394
N 48 48 48 48 48 48
I(a) Beta estimado
(b) Esiadisiico para ios residuales
Tabla 5. Pararnetros ecuacionales y residuales, para determinar y comparar el comportamiento terrnico
de los compartimientos estructurales y funcionales de la bioforma con respecto a la temperatura del aire,
en once individuos de Espeletia grandiflora. Hacienda Santa Barbara. Region de Monserrate, 3300 m.
PARA METROS ABRIGO BANCO MEDULA ROSETA AMBIENTE
BO= Intercepto (a) 8.170687 10.155767 10.0339CJ8 8.793625 9.257522
Pr> ITI 00001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
IB1 = Hora (a) -1.69142 -3.90435 -1.663927 -3.143097 -3370654
Pi> ITI 0.0001 O.CXXJ1 a.CW1 o.ccoi ~~,U.LAAJI
IB2 = (Hora)" (a) 0.492662 0.903205 0.324347 0.842739 0.868941Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.0001 0,0001 0.0001
B3 = (Hora):' (a) -0.033468 -0.05718 -0.016766 -0.057741 -0.059307
IPr> ITI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
B4 = (Hora)" (a) 0.00066 0.001091 0.000248 0.00117 0.001207
Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
RL 0.7703 0.8268 0.7085 0.7467 0.8041
Pr> IFI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
Pr >=!S! (b) 0.3500 0.8420 0.8378 0.1054 0.1644
IPr >-'IMI (b) 0.7302 0.9607 0.8055 0.6575 0.9607Normal (Pr<W) (b) 0.0001 0.3407 0.4865 0.0001 00001
N 412 412 412 412 412
(a) Beta estimado
(b) Esiadistico para los residuaies
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Tabla 6. Calcu!o de los estadfsticos de comparaci6n de los betas ( to = Ordenada en el origen y t1 = Coeficientes
de X1 ..Xn) de la regresi6n polin6mica y la probabilidad I to I > t alfa/2, n - 2; en un individuo de Espeletia
grandiflora. Hacienda Santa Barbara. Regi6n de Monserrate, 3280 m. Abril 8-9 de 1995.
PARAMETROS (*) BANCOVS MEDULA VS ROSETAVS ABRIGOVS HAZ VS
AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE
TBO (a) 6.79832 16.3575 206679 0.23237 -1.48527
IProb > ITI 9.1484E -09 00 0.021717 0.40064 0.072147T01 -25.655 r::,..,,..,""lf"\C: "A ':17C7 ,..,..., f"'\O'"lO c=.n~,,("Y;}I 0 I -.J'-..LL:::JU - I '-t . ...J1 VI L'-..\.A}LU -..AJ ..J Iu.J
IProb> ITI 0.0 0.0 00 00 00TB2 -1.77095 -33.6417 0.9436 -7.50262 9.94323
Prob > ITI 0.041598 00 0.18789 80741E -10 00 IT83 0.50753 300491 0.033084 0.61941 -0.57646
Prob> ITI 0.3071 00021451 0.48688 0.26935 I 0.28356
IT84 -0.016618 -0071567 -00020489 -0.014455 -0.27948PiOb > 1Ti I 0.49341 I r"\1t~"'~ o A~"'r. I '"' .itA ........C' r'\~rv""\Ct::'U.'fllQ..) .~l:::? U.~LO U..=...c>o
IN 48 48 48 48 48{'\ T para Ho; Diterencia entre los Betas Estimados = 0 I
, \ I I
La temperatura maxima del banco de hojas fue de 19.0 DC Y se registr6 a la 1:00 de la
tarde, con humedad relativa del 54.1 % y ambiente de 16.8 DC. Mientras la minima (7.0
DC) se observ6 entre las 3:00 y 3:30 de la madrugada con 6.7-6.8 DC Y humedad del
94.6-94.3%. Entre las 6:00 de ia manana y el medio dia la temperatura del banco
aument6 lineal mente y se mantuvo ligeramente por debajo del ambiente. Luego, entre
las 12:30 de la tarde y las 11:00 de la noche, el banco desciende y fluctua
analoqamente con el ambiente, pero con varios grados centfgrados bien por arriba del
aire. Despues de la media noche, el banco tiende a estabilizarse con el ambiente,
alrededor de los 7 DC, a las 4:00 de la madrugada.
A diferencia del comportamiento foliar, el banco nunca present6 temperaturas por
debajo del ambiente en horas de la noche y la madrugada. Sin embargo, este evento se
pudo observar en practicamente toda la manana, perc no por sabreenfriamiento
ambiental sino par la forma diferencial de absorber calor que exhibi6 el banco de hojas
frente al ambiente. Es decir, el banco incremento su temperatura linealmente hasta los
19 DC a la 1:00 de la tarde, mientras el ambiente solo alcanz6 su maximo valor de 17 DC
a las 12:00 del dia. Estas diferencias terrnicas y temporales configuraron el desfase de
las curvas de comportamiento y, adernas, reve!aron la capacidad de retenci6n cal6rica y
posterior difusi6n termica parsirnoniosa del banco hacia e! ambiente Por 10 tanto, se
puede establecer que e! banco de hojas exhibe cierta "mercia termica" 0 resistencia
terrnica frente a la difusion pasiva del calor, contenido en el interior de la roseta, hacia e!
ambiente. Esta resistencia terrnica permite mantener significativamente !a temperatura
interna del banco algunos grados centfgrados por arriba del ambiente en la tarde y
particularmente cuando !a energfa solar esta ausente.
La temperatura del banco de hojas estuvo asociada directamente con la temperatura
de! aire e inversamente con !a humedad re!ativa, con coeficientes de corre!aci6n
altamente significativos de 0.908 y -0.757 respectivamente (Tabla 3). De los 48
registros rea!izados durante las veinticuatro horas, la temperatura del banco fue
superior a! ambiente por espacio de 32 periodos de tiempo, 10 cual equivale al 66.6%.
Este porcentaje y la proporci6n del desfase terrnico y temporal, anotado anteriormente,
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nos pueden indicar el grado de protecci6n del meristemo cautinar por parte de las hojas
mas pequerias que se encuentran en el interior de la ro eta Por 10 tanto, en el ambito
autoecol6gico, el desfase del comportarniento termico del banco de hojas es la
respuesta adaptativa, resultante de la bioforma de Espeletia grandif!ora, la cual
funciona como mecanisme de atenuamiento del estres termico inducido por las bajas
temperaturas que se registraron en la madrugada evitando asi el sobreenfriamiento
ambiental del banco. No obstante, los individuos 1 y 3 exhibieron un marcado descenso
termico, rnuy por debajo del ambiente, entre las 4:00 de la madrugada y las 8:00 de la
manana y por ende un sobreenfriamiento ambiental notorio puntual de 3.1 °C Y5.1 °C a
las cinco de la manana respectivamente (Fig. 5). Los individuos 1 y 3 ostentaron las
menores temperaturas promedio del suelo (Tabla 12), 10 cual coincide con el hecho de
que estos individuos estaban asociados a sitios donde el afloramiento rocoso del suelo
era evidente.
En el ambito poblacional de Espe!etia grandiflora, el comportamiento terrnico del
banco evidenci6 diferencias particulares en cuanto a los individuos 1, 3 Y 11, los cuales
mostraron un comportamiento dislmil al resto de la poblaci6n. Los individuos 1 y 3
tuvieron las temperaturas mas bajas (2.6 °C Y 3.0 °C), mientras el 3 y el 11 a!canzaron
las maxirnas temperaturas (25.1 °C y 24,8 °C). Sin embargo, es notable como la
pob!aci6n estuvo en equilibrio con el ambiente entre las 10:00 de !a noche y las 3:00 de
la manana del dia siguiente (Fig. 5)
Tab!a 7. Calculo de los estadisticos de cornparacion de los betas ( to = Ordenada en e! origen y t1 = Coeficientes
de Xl ..Xn) de la regresi6n polmormca y la probabilidad I to I> t alfa/Z, n - 2; en once individuos de Espeletia
grandiflora. Hacienda Santa Barbara. Region de Monserrate, 3280 m ..A.bril 8-9 de 1995.
Ptl.P-.AMETROS (0) BANCOVS I MEDULAVS I ROSETAVS I ABR!GOVS IIAMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE IITBO (a) 4.00242 5.84805 -1.39485 I 5.43755
Prob> iTI 2.7885E-06 2.0858E -09 O.0819J8
,
4.6491E -08 "
TBI -36.1707 138.944 4.94778 113.998
!I" ProD> iTi 0.0 I 00 5.488-5E - 07 00I TB2 2.32221 -45.5721 -0.13645 -25.8522 ~II Prob> ITI 0.010355 0.0 0.44577 0.0I
I TB3 0.14416 3.59986 0.02131 1.79762 IProb > ITI 0.44272 0.0007868 0.4915 0.036486I - . u.ii482 -0 cot isos -0.0384(5I Itl4 0.00786i8 II Prob > ITI 0.49687 0.45432 0.49955 0.48466
I N I 412 412 412 I 412 I
(0) T para Ho: Diferencia entre los Betas Estimados - 0 II
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Fig. 5. Comparacion del comportamiento termico del banco de hojas jovenes y el ambiente en once
individuos de Espeletia grandiflora. Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Region de Monserrate. (N = 412).
Abril 8 y 9 de 1995. Los rotulos azul y verde representan las ecuaciones para el aire y el banco.
La temperatura puntual mas baja del banco (2.6 °C), se registr6 en el individuo nurnero
uno a las 6:00 de la manana con temperatura ambiente de 7.0 °C Y humedad relativa del
94.8 %. Sin embargo, la mayor diferencia terrnica (T °C del banco - T °C aire) en este
individuo fue de - 6.0 °C, la cual se observ6 a las 7:30 am con temperatura del aire de
11.5 °C Y humedad relativa del 52.9 %. En tanto que, en el tercer individuo se detect6 el
maximo descenso termico cuya diferencia fue de - 6.3 grados centfgrados a las 7:50 am.
en condiciones de temperatura ambiental de 11.5 °C Y humedad relativa del 48.4 %,
Durante el dia ocurre el fen6meno contrario, las hojas del banco se sobrecalientan. EI
individuo nurnero 1 present6 la mayor temperatura del banco (24.8 °C) con humedad
relativa del 43.1 % y temperatura del aire de 23.5 °C a las 11:40 de la manana. La
maxima diferencia con respecto al aire la mostr6 el individuo 4 con + 7.6 °C a las 1:37
de la tarde con humedad relativa del 46.7 %. EI sobrecalentamiento y sobreenfriamiento
ambientales se pueden explicar ya que existi6 asociaci6n negativa, altamente
significativa, entre la temperatura del banco de hojas y la humedad relativa del aire, con
un coeficiente de correlaci6n de Pearson -0.806; y asociaci6n positiva con la
temperatura del aire cuyo coeficiente de correlaci6n fue de 0.895, P< 0.001 y N = 412.
La temperatura promedio del banco de hojas de la poblaci6n fue de 11.88 °C Y la del
ambiente de 11.14 °C con una humedad relativa promedio de 79.34 %. EI individuo
nurnero uno present6 la menor temperatura media (10.79 °Cj y el sexto individuo la
mayor (12.29 °C). A pesar de existir diferencias entre las temperaturas promedio de los
bancos, estas no fueron significativas. De 10 anterior se puede concluir que la poblaci6n
de Espeletia grandiflora estudiada a 3300 rn, no requiere de una diferenciaci6n en la
i
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talla para desarrollar aun mas la capacidad termica del banco, ya que la morfometrfa
general de los individuos no estuvo asociada significativamente con la temperatura
media del banco de hojas j6venes.
Tanto el comportamiento terrnico individual como poblacional del banco de hojas
presentaron el mismo grado de regresi6n polin6mico, sin embargo los coeficientes de
determinaci6n (R2) y los interceptos con el eje Y son bastantes diferentes (Fig. 4 Y 5).
La ecuacion poblacional muestra un (R2) menor y una ordenada en e! origen mayor
debido a la gran dispersi6n de los valores de temperatura que presentaron los
individuos al amanecer y en especial en las horas del medio dfa. La heterogeneidad
rnortornetrica de la poblaci6n y la diferenciaci6n terrnica del suelo, debido a las
variaciones en el contenido de la materia orqanica, fueron los factores que incidieron en
la distribuci6n terrnica de la poblaci6n.
Los comportamientos terrnicos polin6micos del banco de hojas, en el ambito individual y
poblacional, mostraron diferencias significativas con respecto al comportamiento
termico del aire en cuanto a los interceptos (f3 0) y los dos primeros coeficientes (f3 1 Y
f3 2) con un nivel de probabilidad, P< 0.05, tablas 4 y 5. Sin embargo, a escala
poblacional, las diferencias entre los (f3 2) fueron mas significativas, P = 0.0103.
Sequn las ecuaciones de regresi6n, se puede establecer que el desplazamiento terrnico
y temporal, resultante de las propiedades termicas globales del banco, Ie confiere una
estrategia adaptativa importante a la poblaci6n, la cual Ie permite alcanzar valores
superiores al ambiente durante la mayorfa de las horas nocturnas. Sin embargo, en
horas de la madrugada, la curva tiende a ser ligeramente inferior al ambiente y decrecer
hasta los 5°C, a las tres de la mariana, para despues exhibir un aumento medio similar
al ambiente. Pese al sobreenfriamiento ambiental mostrado por algunos individuos, la
poblaci6n tiende a mantener su comportamiento en estado de equilibrio dinamico con el
ambiente para evitar que la temperatura interna del banco caiga bruscamente cuando la
humedad relativa del aire desciende abruptamente en las primeras horas de la mariana.
Incluso se puede observar como, despues de las 4:00 am, los bancos manifiestan un
importante incremento en su temperatura interna promedio. Este aumento se podrfa
explicar debido al fen6meno de radiaci6n de onda larga al espacio emitido por el suelo,
el cual puede ser canalizado a traves de la rnedula caulinar por los individuos que
crecen en sitios donde el suelo tiene una capa de materia orqanica bien desarrollada la
cual retiene el calor convenientemente durante el dfa y 10 libera lentamente durante la
noche.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA MEDULA CAULINAR.
En el ambito individual, la marcha diaria de la temperatura interna del aprce caulinar y del
aire describieron un comportamiento polin6mico de cuarto grado, con coeficientes de
determinaci6n altamente significativos superiores al 92.0 y 96.0 %. En tanto, la
temperatura del suelo, a 10 centfmetros de profundidad, mostr6 una tendencia polin6mica
significativa de tercer grade (Fig. 6).
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Fig. 6. Comparaci6n del comportamiento termico del apice caulinar, el aire y el suelo en el individuo patron de
Espeletia grandiflora. Hacienda Santa Barbara 3300 m. Region de Monserrate. Abril 8-9 de 1995. EI rotulo
azul representa la ecuaci6n para el aire, el verde para la medula y el cafe para el suelo.
La temperatura maxima de la rnedula caulinar del individuo patr6n (14.8 DC) se registr6 a
las 2:00 de la tarde con ambiente de 13.9 °C y humedad relativa del 66.0 %; mientras la
minima de 8.9 DC, se observ6 entre las 4:00 y 5:00 de la madrugada dentro de un rango
ambiental de 7.4 °C - 8.5 °C y humedad relativa de 94.3 - 97.7 %. La marcha terrnica
diaria de la rnedula se mantuvo bien por arriba de la temperatura del aire entre las 2:00 de
la tarde y las 4:00 de la manana del dfa siguiente; simultaneamente, entre las 5:00 am y la
1:00 pm, la temperatura del ambiente fue marcadamente superior. La media medular fue
levemente superior y mas estable que el ambiente con 11.1104 °C Y desviaci6n estandar
de 1.9176 DC,mientras el aire fue mas variable con 3.4022 °C de desviaci6n estandar y
promedio de 10.8104 DC.
EI comportamiento medular estuvo asociado directamente con la temperatura del suelo, el
banco de hojas, el abrigo de hojas muertas y el ambiente con coeficientes altamente
significativos de 0.855, 0.790, 0.623 Y 0.485 respectivamente. Estos coeficientes indican
que la mecula depende mas de las temperaturas internas de los compartimientos
funcionales que de los parametres ambientales.
Los valores rnaxirnos observados de la temperatura de la rnecula caulinar y el ambiente
presentaron un desfase de dos (2) horas y una diferencia de 2.2 DC.Los valores mfnimos
mostraron una diferencia en temperatura y tiempo de 2.1 °C Y 1.5 horas. Estas
discrepancias temporales y termicas configuraron el desfase global de la curva de
comportamiento medular y, adernas, revelaron la capacidad de resistencia termica que
posee el sistema medular del caule frente al calentamiento y posterior difusi6n de calor
hacia el ambiente.
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EI desfase global descrito anteriormente, indica que la rnedula tiene la propiedad de
mantener y estabilizar su temperatura interna, a pesar de los cambios bruscos de
temperatura y humedad relativa que acontecieron durante el cicio diario. EI alto contenido
hfdrico en sus tejidos de almacenamiento, la capa de tejido suberoso que recubre
lateralmente la rnedula, la compactaci6n de las bases foliares necrosadas que conforman
la parte externa del caule y el abrigo de hojas muertas Ie confieren a la rnedula la
capacidad de evitamiento termico, la cual se refleja en la independencia del
comportamiento terrnico de la medula con respecto a la humedad relativa del aire y la baja
correlaci6n que esta mostr6 con relaci6n a la temperatura del aire.
En el ambito poblacional, la temperatura promedio de la medula fue de 11.0078 °c, con
desviaci6n estandar de 2.7449 °C; la del aire de 11.0209 °C, desviaci6n estandar de
4.0366 °C; y la del suelo de 10.5971 °C, desviaci6n estandar de 0.5160 °C. Los valores de
la temperatura medular estuvieron asociados directamente con la temperatura del suelo,
el banco de hojas y el ambiente, con coeficientes de correlaci6n altamente significativos
de 0.850, 0.784 Y 0.473 respectivamente, los cuales no difieren con respecto al
ambito individual.
Las ecuaciones de regresi6n muestran claramente como el comportamiento terrnico
estimado para la medula esta desfasado hacia la derecha aproximadamente cuatro
horas con respecto al ambiente, 10 cual Ie permite a la poblaci6n mantener una
diferencia terrnica a favor, 0 reserva cal6rica, suficiente para atenuar significativamente
el efecto de las temperaturas altas al medio dia y en la madrugada las bajas
temperaturas (Fig. 6)
La manifestaci6n del aislamiento terrnico mas notoria en las plantas estudiadas se
puede ejemplarizar a traves del individuo nurnero uno. Este individuo ostent6 la
temperatura mas baja del banco de hojas con 2.6 °C, sin embargo, la temperatura
interna de la rnedula caulinar se mantuvo bien por arriba del banco con 5.5 °C, mientras
la temperatura del aire era de 7.1 °C y el suelo conservaba la temperatura alrededor de
los 10.5 °C. Este gradiente terrnico vertical descendente, suelo-rnedula-banco, se
present6 aproximadamente a las 6:00 de la manana. A pesar del sobreenfriamiento
marcado del banco de hojas, es imposible que este alcance el punta de congelamiento,
ya que la temperatura del aire y de la rnedula se incrementan lineal mente a partir de las
5:00 de la manana. Por 10 tanto, se puede concluir que las diferencias terrnicas
observadas en las plantas, cuando se presentaron las temperaturas mas bajas, no
fueron suficientes para alcanzar la congelaci6n de la fosa rneristernatica (Fig. 6 Y 7)
En el ambito poblacional, la temperatura mas .baia de la rneoula (4.4 °C) se registr6 en
el individuo numero 3 a las 4:42 de la madrugada, con humedad relativa del 98.0 %,
temperatura del aire de 5.8 °c y suelo de 10.6 °c. EI individuo nurnero 10 mostr6 la
temperatura mas alta (19.7 °C) a las 11:25 de la manana, con humedad relativa del
44.9 %, temperatura ambiente de 19.5 "C y suelo de 10.6 °c
A pesar de existir diferencias entre las temperaturas promedio de la rnedula de los
individuos, estas no fueron significativas, 10 cual indica que el tarnario de los individuos
estudiados no determina la capacidad de retenci6n cal6rica por parte de la rnedula. Solo
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en los individuos 3 y 1 se registr6 sobreenfriamiento ambiental, pero con diferencias
mucho menores respecto a 10 observado en el banco de hojas. EI coeficiente de
correlaci6n entre las temperaturas de las medulas y la humedad relativa fue mucho
menor (- 0.470) respecto al banco (- 0.807). Estos coeficientes indican que la humedad
relativa esta mas relacionada con el sobreenfriamiento del banco de hojas y la rnedula
en la poblaci6n que en el individuo patr6n. Es decir, el comportamiento terrnico del
banco y la medula, de algunos individuos, esta mas influenciado por la humedad
relativa debido a que estes crecen en sitios con baja cantidad de materia orqanica. Por
10 tanto, entre mayor sea el contenido de materia orqanica en e/ suelo menor sera la
variaci6n terrnica, y por ende, mayor sera la influencia del suelo sobre el
comportamiento medular y menor su dependencia con la humedad relativa.
La rnedula poblacional se correlacion6 positivamente con las temperaturas del banco de
hojas, el abrigo de hojas muertas, el aire, la roseta y el sue/o, con coeficientes
altamente significativos de 0.776, 0.657, 0.620, 0.600 y 0.489 respectivamente. La
diferencia entre los coeficientes de correlaci6n rnedula vs. suelo, a nivel individual y
poblacional, obedece a que la temperatura del suelo no fue homoqenea en los once
sitios de muestreo, ver tabla 11.
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Fig. 7. Cornparacion del comportamiento termico de la medula y el aire en once individuos de Espeletia
grandiflora. Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Region de Monserrate. Abril 8-9 de 1995. EI rotulo azul
representa la ecuacion para el aire y el rojizo para la medula.
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La comparaci6n de los comportamientos terrnicos polin6micos de la rnedula, a escala
individual y poblacional, mostraron las mayores diferencias significativas con respecto al
comportamiento terrnico del aire en cuanto a los interceptos (fJ 0) y los tres primeros
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coeficientes (p 1, P 2 Y P 3) con un nivel de probabilidad menor del 001 %, tablas 4 y 5.
Sin embargo, en el ambito poblacional, las diferencias entre los (P 3) fueron mas
significativas, P = 0.000178.
EI anal isis estadistico de los parametres ecuacionales permite establecer claramente que
el modele general de la medula exhibe un comportamiento totalmente diferente a la
temperatura ambientaL Sin embargo, el comportamiento terrnico del suelo manifest6 la
maxima relaci6n, individual (0.855) y poblacional (0.489), posible con la medula. Por 10
tanto, el suelo se puede considerar como el compartimiento externo mas importante
asociado a la regularidad termica de la rnedula durante el cicio diario a traves de su
constante y estable suministro de calor. Mientras el banco de hojas fue el compartimiento
funcional que mantuvo el mayor flujo de calor hacia la rnedula durante el dia (tablas 8 y 9).
COMPORTAMIENTO TERMICO DEL ABRIGO DE HOJAS MUERTAS
La figura 8, muestra el comportamiento polin6mico de cuarto grade de la temperatura en el
interior del abrigo de hojas muertas y del aire, en el individuo patr6n de Espeletia
grandiflora. Los coeficientes de regresi6n y los parametres de las ecuaciones fueron
altamente significativos y superiores al 95.0 y 96.0%.
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Fig. 8. Comparaci6n del comportamiento termico del abrigo de hojas muertas y el aire en el individuo patr6n
de Espeletia grandiflora, Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Regi6n de Monserrate. Abril 8-9 de 1995. EI
r6tulo azul representa la ecuaci6n para el aire y el cafe para el abrigo.
27
La temperatura mas alta registrada en el abrigo de hojas de la planta patr6n fue de 16.0
°C, entre las 11:00 y las 12:00 del dfa, mientras fuera del abrigo la temperatura estuvo
entre 16.7 - 17.0 °C. La temperatura mas baja (7.0 °C) se observ6 entre las 2:00 y las
3:00 de la madrugada, con solo dos decimas de grado centigrado por arriba del ambiente.
EI promedio del abrigo fue de 10.8649 °C, con desviaci6n estandar de 3.0468 °C. La
media del aire fue de 10.7508 °C con desviaci6n estandar de 3.4627 °C. Con base en las
desviaciones estandar, se puede establecer que el abrigo de hojas muertas logra atenuar
la variaci6n de la temperatura externa en +/- 0.4159 °C.
Sequn los valores observados, el abrigo de hojas muertas solo supera notoriamente al
ambiente entre las 8:00 y las 11:00 de la noche, para despues equipararse con el aire,
entre las 12:00 de la noche y las 8:00 de la manana. Mientras, entre las 8:30 am y la 1:00
pm, la temperatura al interior del abrigo fue menor respecto a la temperatura del aire
circundante al individuo patr6n. Estos hechos indican que la necromasa foliar en pie
funciona como una barrera protectora que atenua el efecto de la alta radiaci6n sobre el
sistema caulinar periterico e impide paulatinamente el flujo espontaneo de calor hacia el
ambiente. EI efecto retardador del flujo de calor, que manifiesta el abrigo de hojas
muertas, se puede apreciar c1aramente entre las 7:00 y las 11:00 de la noche, cuando la
temperatura al interior de las hojas necrosadas describe un comportamiento decreciente
cuya tasa de cambio es menor a la exhibida por el ambiente. Es decir, el abrigo afecta
temporalmente el libre intercambio termico; en el dfa evita el sobrecalentamiento y en la
noche reduce significativamente la perdida de calor. Por 10 tanto, la marcha diaria del
abrigo de hojas muertas manifiesta un desfase termico, el cual hace que su
comportamiento sea diferente respecto al ambiente.
En terrninos estadfsticos, los comportamientos terrnicos polin6micos del abrigo y del
aire, en el ambito individual, mostraron diferencias significativas solo con respecto a los
dos primeros coeficientes (/31 Y /3 2) con un nivel de probabilidad P< 0.001. En tanto, el
anal isis poblacional arroj6 diferencias significativas entre los interceptos y los dos
primeros coeficientes, con niveles de probabilidad = O. Aunque no se haya observado
diferencias estadisticas entre los interceptos, en el ambito individual, se puede
considerar que el abrigo de hojas muertas se comport6 significativamente diferente al
ambiente. Par consiguiente, el compartimiento estructural de las hojas muertas de
Espeletia grandiflora desernperia la funci6n de amortiguar significativamente el
intercambio pasivo de calor entre el ambiente y el sistema caulinar en el dia; y
viceversa, es decir, entre la medula caulinar y el exterior en la noche.
En el individuo nurnero 1 se registr6 la maxima temperatura puntual al interior del abrigo
de hojas muertas (26.1 °C), a las 4:00 de la tarde, con ambiente de 19.7 °C y 79.6 % de
humedad relativa. Mientras, la minima de (4.8 °C) se obtuvo a las 9:35 de la noche, con
4.7 °C y 91.5 % de humedad relativa. EI promedio mas bajo del abrigo se registr6 en el
individuo nurnero 10 con 10.5286 °C y el mas alto en el individuo 9 con 11.3583 °C. Sin
embargo, no se presentaron diferencias significativas entre los promedios de los once
individuos estudiados a 3300 m. Por 10 anterior se puede concluir que la poblaci6n de
Espeletia grandiflora, no demanda de una diferencia en la talla para desplegar aun
mas la capacidad aislante del abrigo de hojas muertas, puesto que la morfometria
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general de los individuos no estuvo relacionada significativamente con la temperatura
media del abrigo
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Fig. 9. Comparacion del comportamiento termico del abrigo de hojas muertas y el aire en once individuos de
Espeletia grandiflora. Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Region de Monserrate. Abril 8-9 de 1995. EI rotulo
azul representa la ecuacion para el aire, el rojizo para el abrigo.
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La temperatura media poblacional del abrigo fue de 10.8816 DC, con desviaci6n estandar
de 3.2293 DC, Y la del aire de 11.0306 DC, con desviaci6n estandar de 4.0389 DC. A
diferencia del individuo patron, la media y la varianza de la temperatura poblacional fueron
menores. Esto indica, que el mantenimiento de las hojas muertas adheridas al caule de
Espeletia grandiflora, es otro forma de respuesta adaptativa la cual consiste en
disminuir la variaci6n entre las diferencias terrnicas ambiente-caule para establecer un
microclima mas estable (Fig. 9)
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La estabilidad microchrnatica del abrigo de hojas podria atenuar la magnitud del gradiente
de concentraci6n de humedad, entre el caule y el exterior, al disminuir la velocidad de
difusi6n del vapor de agua, desde la rnedula hacia el ambiente, a traves del manto de
hojas muertas. Ya que, al disminuir la temperatura aumentarfa la humedad relativa del
espacio entre las hojas muertas del abrigo, y por ende, reducirfa el flujo de vapor de agua
hacia la atm6sfera en el dia.
4
En el ambito individual y poblacional, la correlaci6n inversa entre la humedad y la
temperatura del abrigo, fue altamente significativa con coeficientes de - 0.839 Y - 0.723.
Mientras la correspondencia entre la temperatura del ambiente y el abrigo, fue directa con
coeficientes de 0.971 y 0.872 para el individuo y la poblaci6n. La discrepancia entre los
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coeficientes individual y poblacional denota el efecto que tiene la heterogeneidad
morfometrica de los individuos sobre el comportamiento terrnico del abrigo, debido a que
algunos individuos se apartan notablemente del modelo explicativo general (Fig. 9)
Las magnitudes de los coeficientes de correlaci6n indican el alto grade de dependencia
que exhibe el abrigo frente a la temperatura y la humedad relativa. Sin embargo, la
relaci6n abrigo-humedad relativa es menor que la relaci6n ambiente-humedad relativa. Lo
cual indica que el abrigo de hojas tambien ejerce un efecto atenuador sobre las
fluctuaciones abruptas de la humedad relativa que acontecen en el ambiente periferico de
los individuos.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA ROSETA.
La marcha diaria de la temperatura registrada sobre la superiicie externa de la roseta, la
cual esta configurada por la base de las hojas fotosinteticamente activas del individuo
patr6n de Espeletia grandiflora, y del ambiente describieron un comportamiento
polin6mico de cuarto grado muy similar cuyos coeficientes de determinaci6n fueron
altamente significativos y superiores al 95.0 % (Fig. 10)
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Fig. 10. Comparaci6n del comportamiento termico de la roseta y el aire en el individuo patr6n de Espeletia
grandiflora. Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Regi6n de Monserrate. Abril 8-9 de 1995. EI r6tulo azul
representa la ecuaci6n para el aire, el amarillo para la roseta.
La temperatura mas alta registrada en el exterior de la roseta del individuo patr6n fue de
17.5 °C a la 1:00 de la tarde, con temperatura del aire de 16.8 DCY 54.1 % de humedad
relativa; la mas baja fue de 7.0 °C, se obtuvo a las 3:00 de la manana con temperatura
ambiente de 6.8 °C y 94.8 % de humedad relativa. EI promedio de la roseta fue de
10.8104 °C Y3.4093 ° C de desviaci6n estandar.
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EI promedio mas bajo de la temperatura superficial de la roseta se registr6 en el individuo
nurnero 5 con 10.62 DC Y la media mas alta se detect6 en el individuo 9 con 12.1861 DC;
sin embargo, no se presentaron diferencias significativas entre los promedios de los once
individuos analizados.
Tanto en el ambito individual como poblacional las diferencias entre los parametres (j3 0)
de la roseta y del aire no fueron estadfsticamente significativas a nivel del 0.01; sin
embargo, en cuanto a los (j3 2) las diferencias se manifestaron con un nivel de
probabilidad, P< 0.0001, ver tab las 4 y 5. En terminos generales, los interceptos y tres de
los cuatro coeficientes no mostraron diferencias al nivel del 0.01%, ya que este nivel de
probabilidad a priori fue escogido por el autor de este trabajo. Par 10 tanto, se considera
que los comportamientos termicos de la roseta y del aire no difieren significativamente, 10
cual expresa que la superficie externa de la roseta no manifiesta ninqun tipo de
atenuamiento frente a las oscilaciones medioambientales (Fig. 11)
Fig. 11. Comparaci6n del comportamiento termico de la roseta y el aire en once individuos de Espeletia
grandifJora. Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Regi6n de Monserrate m. Abril 8-9 de 1995. Los r6tulos azul
y rojizo representan las ecuaciones para el aire y la roseta.
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La humedad relativa del ambiente estuvo asociada al comportamiento terrnico del aire y
de los compartimientos estructurales y funcionales de Espeletia grandiflora, en el
ambito autoecol6gico y poblacional, en forma inversa y diferencial. Sequn los
coeficientes de correlaci6n de Pearson de la tabla 2, la humedad relativa estuvo
relacionada en primer lugar con la temperatura del aire; con la superficie exterior de la
roseta; con el abrigo de hojas muertas; con la haz; con al banco de hojas j6venes y en
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rninirno grado con el apice caulinar. Esta correspondencia diferencial se pudo
establecer con base en el comportamiento del individuo patr6n, 10 cual indica que las
partes mas externas de la planta estan condicionadas notablemente por la temperatura
y la humedad relativa del aire; mientras la parte mas interna esta influenciada por la
temperatura del suelo. No obstante, cuando se establece este mismo anal isis de
correlaci6n, pero en el ambito poblacional, surgen nuevos ordenamientos de los
compartimentos estructurales y funcionales respecto al grade de relaci6n con la
humedad relativa. ASI, el aire sigue como primer elemento abi6tico relacionado con la
humedad relativa, luego el banco de hojas aparece como segundo elemento funcional
asociado antes de la roseta y el abrigo de hojas muertas. Ya a escala poblacional, la
mecula caulinar y la temperatura del suelo, a 10 cm de profundidad, alcanzan
coeficientes altamente significativos de - 0.47 y - 0.195.
COMPARACION TERMICA DE LOS COMPARTIMIENTOS
GRADIENTES DE DIFUSION TERMICOS
Las temperaturas medias de las partes 0 compartimientos de la planta denominados
Abrigo, Banco, Haz, Mecula y Roseta fueron sometidas a un analisis de varianza a una
via de c1asificaci6n parametrico y no pararnetrico (La prueba de Kruskal-Wallis) a nivel
autoecol6gico y poblacional. Sequn la prueba de Tukey, no se detect6 diferencias
significativas entre las partes del individuo patr6n. Sin embargo, en la poblaci6n, se
obtuvieron diferencias significativas entre los diferentes compartimientos estructurales y
funcionales de Espeletia grandiflora.
Para establecer cuales de los compartimientos mostraban diferencias significativas,
durante varios ciclos diarios de muestreo, se procedi6 a aplicar la prueba de comparaci6n
multiple de Tukey HSD (Honestly Significant Diference). Sequn esta prueba, los
compartimientos funcionales y estructurales, junto con la temperatura media del sue/o,
fueron agrupados en tres subconjuntos diferenciales (1, 2 y 3). Cada subconjunto estuvo
conformado por grupos de promedios homoqeneos, donde cada grupo representa un
compartimiento. Estos grupos se ordenaron de menor a mayor. Los promedios que
conforman cada subconjunto hornoqeneo no presentan diferencias significativas entre si,
es decir, son estadisticamente similares.
EI suelo, el abrigo y la rnedula fueron los grupos 0 compartimientos que integraron el
primer subconjunto homoqeneo. EI abrigo, la medula y la roseta establecieron el segundo
subconjunto hornoqeneo La roseta y el banco conformaron el tercer grupo hornoqeneo,
(Tabla 8) De esta forma se pudo apreciar que el banco de hojas j6venes fue
significativamente diferente a la rnedula caulinar, al abrigo de hojas muertas y al suelo,
con niveles de probabilidad de 0.004, 0.001 y < 0.001 respectivamente. Por 10 tanto, se
puede concluir que existe un gradiente termico diferencial decreciente entre el banco de
hojas, la rnedula y el suelo. Este gradiente se configur6 con base en todos los registros
termicos diarios, obtenidos de los cornpartimientos estructurales y funcionales, entre el 8 y
13 de abril de 1995.
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La existencia del ordenamiento diferencial general de los compartimentos estructurales
y funcionales de Espeletia grandifiora y el suelo, revela que ia fosa meristematica se
encuentra en equilibrio con ei ambiente y ubicada estrateqicamente entre las
temperaturas mas bajas (suelo y abrigo de hojas muertas), y las mas altas (roseta y
banco de hojas), ver tabla 8.
Tabla 8. Ordenamiento de los compartimientos de la poblacion de Espeletia grandiflora, en tres
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos. seuun la prueba de cornparacion multiple
de Tukey (HSD). Cicio diario de 24 horas. Hacienda Santa Barbara 3300 m. Abril 8 al 9 de 1995.
pARAMO EL GRAN!ZO C!CLO SUBCONJUNTOS PARA EL ALFA = 0.053300 M. 'OIARIO
CO~v1PARTIMIENTC N , 2 3,
I5UELO 412 10.5971
I ABRIGO 412 10.8816 108816
MEOULA 412 11.0078 110078
~R05ETA 412 11.3716 11.3716
BANCO 412 11.8539 II 519. .439 .257 .272 II ::::::t:: t:~;: ::~:~::d~~01 :a:;s ciclos de 24 horas II Humedad relativapromedio = 79.77% II
La menor amplitud termica, ostentada por el comportamiento de la rnedula caulinar, se
puede explicar mediante la conformaci6n de varios gradientes de difusi6n cal6ricos que
van desde el banco, la roseta y el abrigo hacia la rneoula durante el dia y desde el suelo
hacia la rnedula en la noche (Tablas 8 y 9)
La manifestaci6n terrnica global, resultante de la bioforma caulirr6sula de Espeletia
grandiflora, se expresa a traves de los gradientes de difusi6n cal6rica que se establecen
entre los compartimientos estructurales y funcionales; entre el ambiente, el suelo y los
compartimientos. Durante el periodo de tiempo comprendido, entre las 6:00 de la manana
y las 5:59 de la tarde, el banco de hojas y la roseta alcanzaron las mayores temperaturas
promedio 14.96 y 14.75 °C. Entre tanto, la rnedula y el suelo tuvieron las temperaturas
medias mas bajas de 12.21 y 10.70 °C. Mientras el abrigo present6 el valor medio con
13.35 °C (Tabla 8). Caso contrario ocurri6 entre las 6:00 de la tarde y las 5:59 de la
madrugada, periodo en el cual el suelo (10.4756 °C) Y la medula (9.6934 °C) exhibieron
las mayores temperaturas junto con el ambiente (11.0492 °C); en tanto que, la roseta
hojas mostr6 la temperatura mas baja (7.6807 °C); y finalmente el banco (8.4533 °C) Y el
abrigo (8.1827 °C) tuvieron las temperaturas intermedias (Tabla 9).
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Fig. 12. Relacion entre el comportamiento terrnico poblacional del banco, la rnedula y el ambiente de
Espeletia grandiflora, para establecer los puntos de equilibrio estimados banco-medula y banco-
ambiente. Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Region de Monserrate. Abril 8-9 de 1995.
Tabla 9. Ordenamiento de los compartimientos de la poblacion de Espeletia grandiflora, en cuatro
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios nornoqeneos. Segun la prueba de cornparacion multiple
de Tukey (HSD). Periodo noctumo. Hacienda Santa Barbara 3300 m. Abril 8 al9 de 1995.
pARA-"'O EL GRANIZO PERIODO SUBCONJUNTOS PARA EL ALFA = 0.05
I3300 M. "DIURNO
COMPARTIMIENTOS N 1 :1 :3 4
SUELO 215 10.7084
MEDULA 215 12.2121
ABRIGO 215 13.3544
IROSETA 215 14.7535
BANCO 215 14.9698
I 5i9·
1.000 1.000 1.000 .941
,"periOdO de tiempo comprendido entre las 6:00 de fa manana y las 5:59 de la tarde
Temperatura media de! aire 11.0135 °C
Humedad relativa promedio del aire 67.5%
AI comparar los promedios termicos del banco con la medu!a y el ambiente, durante el
periodo diurno, se obtienen diferencias de 2.75 Y 3.95 "C. Estas diferencias termicas
permiten inferir que la energla cal6rica contenida en el interior del banco de hojas
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j6venes, tiene mas probabilidad de difundir hacia el ambiente que hacia la medula. Sin
embargo, el equilibrio terrnico estimado, entre el banco y la rnedula, de 13.3 °C se
establece primero alrededor de las 6.00 de la tarde. Mientras el equilibrio de 7.7 °C,
entre el banco y el ambiente, se obtiene mucho despues, aproximadamente a las 11:00
de la noche (Fig. 10)
Entre las 6:00 de la tarde y las 5:59 de la manana siguiente, se desarrolla otro importante
gradiente de difusi6n termico, pero ya entre el suelo y la rnedula, con diferencia de
promedios igual a 0.78 °C. No obstante la estrecha diferencia, el equilibrio terrnico se logra
solo hasta las 9:00 de la noche. Este lapse de tiempo requerido para el equilibrio es
debido a que la temperatura del suelo permanece marcadamente constante alrededor de
los 10°.6 C, durante todo el cicio diario, y alcanza su maximo valor a las 6:00 de la tarde.
De esta manera, el suelo actua como una fuente continua de energia terrnica que permite
establecer un gradiente de difusi6n cal6rico significativo hacia la rnedula durante la noche.
Este gradiente explica por que la temperatura interna de la rnedula caulinar se mantuvo
bien por arriba de la temperatura del banco, del abrigo, de la roseta y del aire; no as! con
respecto a la temperatura promedio del suelo, ver tabla 10.
Tabla 10. Ordenamiento de los compartimientos de la poblaci6n de Espeletia grandiflora, en cuatro
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios nornoqeneos. Segun la prueba de comparaci6n multiple
de Tukey (HSD). Periodo noctumo. Hacienda Santa Barbara 3300 m. Abril 8 al9 de 1995.
pARAMO EL GRANIZO PERIODO SUBCONJUNTOS PARA EL ALFA = 0.05
3280M. *NOCTURNO
COMPARTIMIENTOS N 1 2 3 4
ROSETA 197 7.6807
ABR!GO 197 8.1827
IBANCO 197 8.4533
MEDULA 197 9.6934
SUELO 197 iO.4756
Sig. 1.000 .499 1.000 1.000
'Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 de la tarde y las 5:00 de la manana
Temperatura media del aire 11.0492 DC
Humedad relativa promedio del aire 93.2%
La temperatura promedio del abrigo tiende a difundir mas hacia el ambiente que hacia
la rnedula debido a la magnitud de sus gradientes respectivos: (abrigo - rnedula) =
1.14°C (abrigo - aire) = 2.34°C.
La tabla 11, muestra la distribuci6n de los compartimientos de la bioforma de Espeletia
grandiflora, en el ambito autoecol6gico, cuando la temperatura promedio del aire fue la
mas baja (6.933 °C), es decir, entre las 3:00 y 4:00 am. Los resultados del anal isis
anterior mostraron como el suelo (10.1333 °C) y la rnedula (8.1583 °C) fueron los
compartimientos con las temperaturas mas altas. Entre tanto, la roseta (6.40 0 C) Y el
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banco (6.725 ° C), presentaron los valores mas bajos. Par ultimo, el abrigo se ubic6 en
el nivel intermedio (7.058 °C). En este carta periodo de tiempo, se estableci6 un
gradiente terrnico vertical significativo entre el suelo, la rnedula, el banco y la roseta.
Mientras, la rnedula, el abrigo y el ambiente configuraron un gradiente horizontal
diferencial.
EI orden terrnico de los eompartimientos del individuo patr6n, establecidos en la
madrugada, difiere al obtenido en el period a nocturno. En ambos casas el banco y el
abrigo de hojas constituyen el segundo subconjunto hornoqeneo. Sin embargo, el banco
es ligeramente menar al abrigo en la madrugada (Tablas 10 Y 11)
Tabla 11. Ordenamiento de los compartimientos de Espeletia grandiflora y el suelo, en 4 subconjuntos
diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos. sequn la prueba de comparaci6n multiple de Tukey
(HSD) Periodo de minima temperatura ambiental. Hacienda Santa Barbara 3300 m. Abril 8 al 9 de 1995.
PllRAMO EL GRA.N!ZO I
3300M
'MADRUGADA SUBCONJUNTOS PARA EL ALFA = 0.05
COMPARTIMIENTOS N 1 ~ 3 4£
ROSETA 12 6.4000
BANCO 12 6.7250 6.7250
ABRIGO 12 7.0583
MEDULA 12 8.1583
SUELO 12 10.1333
Sig. .470 .444 1.000 1.000
• Periodo de tiempo comprendido entre las 3:00 y las 4:00 de fa manana
Temperatura media del aire 6.9333 'C
Humedad relaliva media 94.8%
EL SUELO COMO COMPARTIMIENTO TERMICO
La temperatura promedio del suelo, registrada a 10 em de profundidad, fue de
10.5971°C, can desviaci6n estandar de solo 0.516 °C y rango de oscilaci6n general de
apenas 4.4°C. La minima de 8.1°C y la maxima de 12.5°C, obtenidas de un total de 412
registros, reflejan el minima grado de variaei6n y la maxima estabilidad termica del
suelo ante los cambios abruptos de los factores clirnaticos que se presentaron durante
varios cie/os de veinticuatro horas.
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La estabilidad termica del suelo registrada alrededor de los individuos, impide que las
bajas temperaturas nocturnas del aire, cercanas a la superficie del suelo, afecten la
actividad biol6gica de las rafces en crecimiento activo de Espeletia grandiflora, las
cuales se encuentran ubicadas en la base de la rafz principal (Escobar y Mora, 1994)
EI comportamiento termico general del suelo se relacion6 directamente con la
temperatura de los compartimientos estudiados de los individuos en forma diferencial.
Con la rnedula (0.489); el banco de hojas (0.441); el abrigo de hojas muertas (0.365); la
roseta (0.320) y el aire (0.295). Las partes mas expuestas al ambiente como la roseta y
el banco mostraron la mayor variaci6n (desviaci6n estandar de 4.5874 y 4.6267),
mientras las menos expuestas como el abrigo y la rnedula exhibieron la menor variaci6n
(2.7449 y 3.2293), 10 cual explica par que las primeras estan mas asociadas al
comportamiento terrnico del aire y la humedad relativa, mientras las segundas 10 estan
mas con la temperatura del suelo (Anexo 1). Con base en los coeficientes de
correlaci6n y en la dispersi6n de los valores medios, se puede establecer claramente
que, entre mayor es la asociaci6n suelo-compartimiento, menores son sus respectivas
variaciones. Sequn la relaci6n anterior, el abrigo afecta el microambiente que se
establece entre sus hojas muertas, al reducir la variaci6n terrnica exterior de 4.0389 °c
a 3.2293 °C. Esta reducci6n microclirnatica fue suficiente para cambiar
significativamente el comportamiento terrnico global del abrigo de hojas muertas.
EI anal isis de la temperatura media del suelo, asociada a los individuos, fue el unico
factor abi6tico que permiti6 establecer diferencias entre la morfometrfa general de la
poblaci6n de Espeletia grandiflora estudiada. La cobertura, extensi6n determinada en
la superficie del suelo por la proyecci6n horizontal de las hojas de la roseta, de los once
individuos se correlacion6 negativamente con la temperatura media del suelo cuyo
coeficiente fue de -0.698 y nivel de significaci6n de 0.017. Esta relaci6n indica que
entre mayores sean las areas de las coberturas de los individuos, menores seran las
temperaturas medias de los suelos; debido a la interferencia que ofrecen las hojas a la
radiaci6n directa durante el dfa.
Para establecer cual de los diferentes factores climaticos y compartimientos de la planta
podrfan diferenciar globalmente la morfometria general de los individuos de la
poblaci6n, se procedi6 a aplicar un anal isis de varianza multivariado 0 manova
multivariado denominado GLM. Esta prueba arroj6 diferencias significativas en el ambito
de la temperatura del suelo a 10 cm de profundidad. Posteriormente se empleo la
prueba de comparaci6n multiple de Tukey HSD. Sequn esta prueba, se pudo establecer
cuatro subconjuntos hornoqeneos (Tabla 11).
EI primer subconjunto esta conformado por los individuos 4,1,5,11 Y 3, los cuales
estuvieron asociados a los diferentes sitios donde el suelo exhibi6 el range menor de
temperatura promedio con un nivel de significancia de 0.057; en tanto que los individuos
2,8,6,10 Y 9 se encuentran dentro del cuarto subconjunto hornoqeneo que se
caracteriza por haber presentado la mayor temperatura promedio con un nivel de
significaci6n de 0.063
37
Tabla 12. Ordenamiento de las temperaturas medias del suelo, cercana a cada uno de los individuos de
Espeletia grandiflora, en 4 subconjuntos hornoqeneos (alfa del 0.05%) Segun la prueba de comparaci6n
multiple de Tukey (HSD). Hacienda Santa Barbara 3300 m. Abril 8 al9 de 1995.
pARAMo
1
ELGRANIZO 5UBCONJUNT05 PARA EL ALFA = 0.05
I
32BOM N
INDIVIDUO 1 2 3 4
I 4 36 10.2083 I
1 40 10.3950 10.3950
5 33 10.4727 10.4727 10.4727
11 34 10.5294 105294 10.5294
I
3 ~I 10.5641 I 10.5641 I 10.5641 I I
I
7 38 10.5842 10.5842
I2 48 10.6229 10.6229 106229
I 8 36 10.6972 10.6972 10.6972 I
6 36 10.7361 10.7361 10.7361
I10 35 10.8143 10.8143
9 36 10.9750 I
5ig. .058 .084 .083 .063
II Media arrnonica de la muestra = 37.014 I
EI individuo nurnero cuatro de talla moderada (137.0 cm), cobertura y perfmetro de
necromasa maxirnas de 8992 cm2 y 218 cm respectivamente, estuvo asociado con la
minima temperatura promedio de! suelo (10.2083 DC). Mientras e! individuo nueve, con
la talla menor (89.0 em) y cobertura de 4417.9 em", estuvo relacionado con la maxima
temperatura media del suelo (10.975 DC)
Las diferencias terrnicas del suelo asociadas a los individuos podrfan indicarnos la
existencia de un gradiente ecol6gico edafico muy importante que pudiera afectar el
desarrollo de la poblaci6n. Este hecho se puede manifestar cuando se establecen las
posibles relaciones entre la temperatura del suelo, registrada cerca a cada individuo, y
la morfometrfa general de la poblaci6n (Tablas 1 y 13). Las relaciones g!obales inversas
mas importantes se obtuvieron a nivel de la cobertura y la longitud de la roseta (-0.267)
y (-0.191). Estas relaciones indicarfan indirectamente que a mayor temperatura del
suelo menor seria la cantidad de humus y por tanto los suelos serian menos
evolucionados, 10 cual se podria reflejar en las dimensiones menores de la roseta. Ya
que a menor cobertura mayor radiaci6n directa sobre el suelo.
Debido al mayor calor especffico del humus [0.477 cal/(g)(OC)] y menor conductividad
terrnica [Vg. turba hurneda: 58.8 call(cm)(seg.)(OC)x10-03], comparada con el
campanente del suelo, arena cuarzosa gruesa, cuyo calor especifico es de 0 198
cal//(g)(OC) y maxima conductividad 100%, se puede derivar que los suelos ricos en
materia orqanica requieren de grandes cantidades de energfa para elevar su
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temperatura y, adernas, tienen la propiedad de impedir significativamente la perdida de
calor hacia la atm6sfera durante la noche por reradiaci6n. Es decir, bajo condiciones
climaticas similares, un suelo con mayor cantidad de humus se calentaria menos y
retendrfa mas el calor en la noche que un suelo con menor cantidad de humus. Por 10
tanto, sequn (Baver et ai, 1974), la correlaci6n inversa entre las temperaturas medias
del suelo y la morfometria de la roseta, se puede explicar, par las relaciones negativas
que existen entre las propiedades terrnicas de los suelos versus la cobertura vegetal y
la cantidad de humus existente en el suelo a diferentes profundidades, 0 nivel de
desarrollo del suelo.
Los suelos con temperaturas mas altas estarfan reflejando menor capacidad de
retenci6n cal6rica debido al bajo contenido de materia orqanica ya que la zona de
estudio se caracteriza por presentar areas muy heteroqeneas con afloramientos
rocosos conspicuos.
Tabla 13. Matriz de correlacion entre las variables rnortornetricas y la temperatura del suelo cercana al
individuo. Hacienda Santa Barbara, Paramo roeaso, 3300 m. Abril 8 al 9 de 1995.
ESPELETIA
ANCHO AREA LARGO LONGITUO PERi METRO
GRAN 01FLORA
HOJA HOJA
CAULE COBERTURA
HOJA ROSETA NECRO
SUELO TALLA
ANCHO 1.000 .924(") 049 447(") .179(") 584(") 186(") -134(") 137(")
AREA 924(") 1.000 013 421(") 535(") 634(") 278(") -129(") .110(')
CAULE ~,~ 013 1000 - 005 - G66 052 - 323(") ~ ........' ... 1 988(·~)
III:
u,~ - I-tL~ )
COBERTURA 447n .421 (.. ) -.005 1.000 155(") 844(") 596(") - 267(") 124(')
II ~
LARGO .179(") 535(") -066 .155(") 1.000 447(") 409(") - 036 004
IU<OSET,A 584(") 634(") 052 844(") 447(") '1.000 ~71t ... \ _191(H) 204(h}u, '\ I
I
0
n PNECRO 186(") .278(") -.323(") 596(") 409(") 671(") 1000 - 058 - 214(")
SUELO -134(") -129(") -142(") - 267(") - 036 -191(") - 058 1000 -168(")
ITALLA .137(") 110(') 988(") 124(') 004 204(") - 214(**) -168(") 1000
N 412 412 412 412 412 412 412 412 412 I
... La Correlaci6n es stqnificatrva al ruvel de 0 01 (2-colas)
II• La Corretacion es 5ignificativa at nivel de 0 05 (2-cola5)
COMPORTAMIENTO TERMICO GLOBAL
Las relaciones entre la morfometria general de la poblaci6n, la temperatura promedio de
los compartimientos y el suelo se manifiestan mas c1aramente cuando los anal isis se
realizan en cada uno de los dos perfodos de tiempo estudiados, diurno y nocturno. Asf,
las temperaturas medias del apice caulinar de los individuos se ordenaron
diferencialmente en dos subconjuntos durante el perfodo diurno (Tabla 14) Mientras, las
temperaturas promedio del suelo se agruparon en tres subconjuntos homcqeneos
durante el periodo diurno y nocturno. La cobertura exhibi6 su maximo valor de
correlaci6n (-0.727) con las temperaturas medias del suelo en la noche. Este valor
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indica que a mayores coberturas menores temperaturas del suelo y, adernas, que la
cobertura ejerce un efecto mas significativo sobre las temperaturas medias del suelo
durante la noche. Del mismo modo, el perfmetro del abrigo de hojas muertas mostr6
una relaci6n muy alta de 0.800 con la temperatura promedio del apice caulinar en el
perfodo nocturno. Esto indica que el abrigo de hojas muertas es un compartimiento
estructural muy importante que permite aumentar la capacidad cal6rica de la rneoula
caulinar, ya que entre mayores sean los perimetros del abrigo de hojas mayores son las
temperaturas en los apices medulares. Entre tanto, durante el dfa, estos
compartimientos se relacionaron negativamente (-0.172) pero no significativamente.
Tabla 14. Ordenamiento de las temperaturas medias del apice medular de los individuos de Espeletia
grandiflora, en 2 subconjuntos hornoqeneos (alfa del 0.05%) Sequn la prueba de comparaci6n multiple de
Tukey (HSD). Periodo diurno. Hacienda Santa Barbara 3300 m. Abril 8 al 13 de 1995.
pARAMO
PERiODO
EL GRANIZO SUBCONJUNTOS PARA EL ALFA DE 0 05
3300 M
'DIURNO
MEDULA/PLANTA N 1 2
I1 22 10.1682
I
3 20 11.3100 11.3100 I
I
2 24 119458 119458
I4 19 12.0368 12.0368
I 5 19 12.1579 12.1579 I
I
9 19 12.3211 123211
I6 18 12.7389 127389
7 21 12.7429 12.7429
I
8 17 128412 128412
I11 18 13.2500
I
10 18 134167
5i9· 052 290
'Perlodo de tiempo comprendido entre las 6:00 de Ia manana y las 5:59 de la tarde
Los compartimientos funcionales y estructurales, externos de la bioforma de Espeletia
grandiflora, revelaron dos modelos generales de aumento terrnicos no lineales, los
cuales explican el calentamiento diferencial y global de la bioforma a 3.300 m. La
temperatura superficial de las hojas se incrementa multiplicativamente cuando la
temperatura ambiental acrecienta (Fig. 13). EI modelo que describe el incremento
terrnico de las hojas y del abrigo de hojas muertas, es de la forma: y = a(Xb); donde a y
b son constantes E! intercepto es igua! a! !n (a) y !a tasa de cambia es (b). Mientras, e!
aumento termico del banco de hojas mostr6 un modelo logaritmico y = a + b*ln(X). Con
base en las tasas de cambio (b) de las ecuaciones, se puede explicar las diferencias de
absorci6n terrnica de los compartimientos Las hojas exhibieron la mayor tasa de
cambio terrnico (1.2399), 10 cual significa que por cada grade centigrado que aurnente
el ambiente, la superficie foliar aumentara 1.24 °C en promedio. Temperaturas
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ambientales superiores a 28°C elevarfan la temperatura foliar cerca de los 35°C. Sin
embargo, estos valores ocurrieron con baja frecuencia (Fig. 13)
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Fig. 13 Y 14. (Arriba), relacion entre las temperaturas superficiales de las hojas y el ambiente. Abril 8-13
de 1995. (Abajo), relacion entre los bancos de hojas jovenes y el ambiente. Espeletia grandiflora.
Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Region de Monserrate. Abril 8 - 9 de 1995.
La relacion entre las temperaturas del banco y el ambiente revelo una tasa de cambio (b)
de 1.0614 con tendencia asintotica alrededor de los 25 aG, 10 cual significa que el
ambiente puede experimentar incrementos termicos superiores a los 35.0 aG mientras el
banco solo lograrfa aumentar su temperatura interna en 0.9 aG. Esta relacion logarftmica
muestra qraticarnente la resistencia termica del banco de hojas frente a las altas
temperaturas, 10 cual se traduce en una forma muy importante de atenuamiento termico-
hidrico durante el dia, al evitar el calentamiento y consecuente perdida de vapor de agua
de la rnedula caulinar hacia el ambiente (Fig. 14)
41
I 301,--------r--:-:~-~~
I
o IY = 1.6848XiJO.7792 0~ 25 1------ f---~---=------
:: LR2 :;;0.8377 rn
I ~ 20
I
i 15
~ 1 0 +------...--~fI:lEM
Ii: +-_--,-_--,-_ ~-~-~-
L
D
-0
6 8 10 12 16 2214 18 20 24 26
AMBIENTE °C
c=o- ABRiGO -Potencial (ABRIGO) ]
10000
9000
8000
N 7000:E
~ 6000<l:
II:: 5000::lr-
II:: 4000wm
0 3000
o
2000
1000
0
0
y- = 3.4735~14846f 0
0
, R2 = 0.7829 ~
0 0 0
0 -0 0
0
8~0--
- ~
--J
20 40 60 80 100 120 140 160 180 200
ALTURA TOTAL (CM)
[ 0 COBERTURA -Potencial_(COBERTURA) l
I
Fig. 15 Y 16. (Arriba), relacion entre las temperaturas de los abrigos de hojas muertas Y el ambiente.
Hacienda Santa Barbara, 3300 m. Region de Monserrate Abril 8 - 9 de 1995. (Abajo), relacion entre la
altura total y la cobertura de los individuos de Espeletia grandiflora, estudiados por Hernandez y Murcia
(1992). Paramo EI Granizo, 3200 m. Marzo-junio de 1991.
EI abrigo de hojas se caracteriz6 por ostentar una de las menores tasas medias de
incremento termico (0.7792), la cual indica que la temperatura del abrigo de hojas se
incrernentara siempre por debajo de la temperatura ambiental. Sin embargo, se puede
observar como el abrigo logra mantener su temperatura alrededor de los 15°C, aunque el
aire se encuentre entre los 24 y 25°C (Fig. 15). Par 10 tanto, se puede corroborar que la
funci6n termica principal del abrigo de hojas muertas es la de actuar como una barrera
que aisla el caule de las altas temperaturas diurnas, y adernas, reduce la magnitud del
gradiente de humedad entre el individuo y el ambiente, en los momentos mas criticos. De
esta forma, tambien se disminuye la perdida de vapor de agua de las partes externas del
caule hacia el ambiente.
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La temperatura del apice caulinar se relacion6 multiplicativamente con la temperatura del
aire, cuya ecuaci6n, Y = 3.5582(x)O.47,present6 un porcentaje de determinaci6n muy bajo
del 43.49%, y adernas, la menor tasa promedio de carnbio (Fig 17). Es decir, !a
temperatura ambiental solo explica el 43.49% de la variaci6n total de la temperatura
caulinar y la baja tasa de cambio refleja la resistencia terrnica que ofrecen las rnedulas
ante las altas temperaturas del aire durante el dia. Asi, el calentamiento de la medula
caulinar esta sujeto a otras variables diferentes a la temperatura de los compartimientos
banco y abrigo, la humedad relativa y el tiempo. Sin embargo, estas variables analizadas
solo explican linealmente la temperatura de la rnedula en un 70.89%. Cuya ecuaci6n fue
de la forma, y = 0.508(Baneo) + 0.052(HR%) + 0.09(Hora) + 0.129(Abrigo) - 1.645. Por
10 tanto, se puede establecer que el comportamiento termico global y diferencial de la
rneoula caulinar es la respuesta adaptativa integral mas importante de la poblaci6n, la cual
es el resultado del calentamiento diferencial de los compartimientos funcionales y
estructurales de la bioforma caulirr6sula de Espeletia grandiflora. Adernas, el
calentamiento diferencial de la bioforma configura el desarrollo de gradientes terrnicos
significativos, los cuales explican el notable aislamiento termico de la meduta caulinar.
Debido a que la poblaci6n de Espeletia grandiflora tiene la capacidad global de atenuar
significativamente las condiciones ambientales extremas del pararno EI Granizo, se puede
establecer que esta especie tiene posibilidades de incrementar el area de cobertura de la
roseta, al tiempo que aumenta su altura total, sin que esto represente disminuci6nde la
capacidad de aislamiento termico (Fig. 16). En sitios protegidos de la acci6n rnecanica y
secante del viento, con alto contenido de materia orqanica y baja pendiente, los individuos
son mas altos y con mayores coberturas. Esto hecho se pudo apreciar al comparar la
altura y la cobertura dos poblaciones de Espeletia grandiflora que crecen en sendas
parcelas de 0.01 hectares, ubicadas en dos zonas contrastantes en el pararno EI Granizo
a 3200 m (Hernandez y Murcia, 1992). La parcela uno, ubicada en zona rocosa y mas
expuesta al viento, tuvo un total de 49 individuos, con altura promedio de 75.11 em y
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cobertura media de 2544.4 ern" En tanto. la oarcela dos. localizada en una zona olana.
'I' I '
con alto contenido de materia orqanica, loqro tener un total de 65 individuos, cuya altura
media fue de 99 ') em " ~Oh~""'U~~ prornedio ..,j~ ,,"7 ... t:: ') ern' I ~~ I~ •• ~~.~~;~~.~~ ..,j~ I~~I Ulc::l U U • ..J Y lJ U~ll I c::l I UIII~UIU U~ '" I~ • ..J \;1 . LU;:' I~Vc::llllc::lllll~lllU;:' U~ Ic::l;:'
parcelas uno y dos, se realizaron los dias 25 de marzo y 9 de junio de 1991
respectivamente. Los resultados anteriores confirman las observaciones termicas
realizadas en la hacienda ganadera Santa Barbara, en cuanto a las relaciones
rnorfornetricas, termicas y edaflcas. Es decir, los suelos con altos contenidos de materia
orqanica permiten incrementar el desarrollo rnorfornetrico de los individuos, los cuales, a
su vez, exhiben capacidades superiores de aislamiento termico, y por 10 tanto, mayores
tasas de productividad.
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PARQUE NACIONAL NATURAL CHINGAZA
PIEDRAS GORDAS: 3340 m.
EI sitio denominado Piedras Gordas, a 3340 rnsnrn, se encuentra localizado al extrema
norte del Parque Nacional Natural Chingaza, entre los 40 45' de latitud norte y los 730
50' de longitud oeste. La vegetaci6n abierta de esta zona se caracteriza por la
comunidad predominante del Pajonal-frailejonal de Clamagrostis effusa y Espeletia
grandiflora, en sitios con inclinaci6n ligera a moderada (Rangel y Sturm, 1994)
EI range de variaci6n rnorfometrico de la poblaci6n escogida fue de 62.0 y 188.0 cm
para la altura, 3848.5 - 7389.8 cm2 para la cobertura de la roseta, 53.0 - 38.0 cm para
el largo, y 3.8 - 8.0 em para e! aneho de las hojas fotcsmtencamente activas. La altura
promedio de la poblaci6n fue de 146.5 em y cobertura de 5101.6 ern" (Tabla 15)
La planta nurnero doce (12) fue seleccionada al azar como individuo patr6n, para
realizar las mediciones terrnicas, cada media hora, al interior del banco de hojas
j6venes; en la superficie media de la haz y el enves; en la parte central y apical de la
meoula caulinar; en la zona de los primordios foliares denominada clavada, en un ciclo
completo de veinticuatro horas Los dernas individuos fueron monitoreados de manera
secuencial a 10 largo del dia y la noche del 7 al 9 de enero de 1996 y enero 4 de 1997.
Tabla 15. Morfometria general de los individuos de Espeletia grandiflora (em). Parque Naeional Natural
Chingaza, Piedras Gordas, 3340 m. Enero 7 de 1996.
PLANTA LONGITUD COBERTURA HOJA
CM2
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA LARGO ANCHO AREA
1 152.0 109.0 43.0 5944.7 390 4.5 117.0
2 188.0 135.0 53.0 6082.1 48.0 6.5 208.0
3 109.0 62.0 47.0 r=:.C:7A C A A,", 0,", ",)'?Il 7JU/""t.v .......u u.u ,l...Y-t.1
4 150.0 104.0 46.0 7389.8 49.0 6.5 212.3
c:
II
J 62.0 16.0 46.0 3959.2 45.0 6.2 186.0
6 151.0 111.0 40.0 4071.5 42.0 6.0 168.0
I
7 164.0 121.0 43.0 32170 40.0 8.5 226.7
I8 180.0 1390 41.0 5026.6 38.0 3.8 96.3
9 1710 132.0 39.0 41854 38.5 6.5 166.8
I10 125.0 72.0 53.0 6792.9 53.0 6.0 212.0
11 112.0 71.0 41.0 3848.5 41.0 6.0 164.0 Ii2a 194.0 145.0 49.0 5026.5 45.7 6.3 191.9
IMEDIA 146.5 101.4 45.1 5101.6 43.6 6.2 182.0
a) Individuo Patron, enero de 1997 I
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COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA HAZ.
La marcha diaria de la temperatura superficial de la haz foliar y del ambiente, en el
individuo patr6n nurnero 12 de Espeletia grandiflora, describieron un comportamiento
polin6mico de quinto grado con coeficientes de determinaci6n altamente significativos
superiores al 85.0 y 78.0 %, cuyas ecuaciones se presentan en los r6tulos de la figura
18 respectivamente.
Los valores de temperatura registrados cada media hora, estan representados con
marcadores y los valores estimados con Iineas continuas mediante ecuaciones
polin6micas. La linea continua de color verde representa la ecuaci6n que describe el
comportamiento de la temperatura superficial de la haz y la de color azul la temperatura
del aire. La curva estimada de la haz permaneci6 por encima del ambiente desde las
4:00 de la madrugada hasta la media noche; sin embargo, es notable el aumento de la
temperatura del aire especial mente cuando se observa un descenso abrupto de la
humedad relativa del 82.7%, a las 10:00 de la manana, hasta el 50.0 % al medio dia. La
humedad relativa comienza a incrementarse significativamente despues del medio cia
hasta hacerse constante entre las 4:00 de la tarde y las 8:00 de la manana, del dia
siguiente con un porcentaje del 100. La saturaci6n del aire, durante la noche, explica el
descenso casi horizontal de la temperatura foliar, para luego permanecer constante
alrededor de los 2 DC entre la 1:00 y las 5.00 de la madrugada.
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La temperatura foliar mas baja del individuo patr6n (0.6 °C), se registr6 a las 6:00 de la
manana con humedad relativa del 100.0% Y ambiente de 1.0 °C; la mas alta (16.1 °C),
se obtuvo a las 9:00 de la manana con humedad relativa del 62.0% y aire de 13.5 °C. EI
comportamiento termico de la haz estuvo asociado directamente con la temperatura del
aire, el banco de hojas j6venes, la zona de primordios foliares y la necromasa peciolar
con coeficientes altamente significativos de 0.938; 0.901; 0.543; 0.442 respectivamente.
En tanto, la humedad relativa se correlacion6 inversamente con la haz (-0.700)
EI grade de asociaci6n entre las hojas y los compartimientos de la planta se via
notablemente reducido con respecto a las partes mas internas del individuo. La lamina
foliar se encuentra mas estrechamente relacionada con la humedad relativa que los
demas comportamientos. Sin embargo, el aire estuvo saturado de humedad durante la
mayor parte del cicio diario, es decir entre las 4:00 de la tarde y las 8:00 de la manana.
Este hecho explica la magnitud relativamente baja del coeficiente de asociaci6n haz
versus humedad relativa (Tabla 16)
Tabla 16. Matriz de correiacion parametrica de las variables ambientales y termicas en el individuo patron de
Espeletia grandiflora durante un cicio de 24 horas. PNN Chingaza, Piedras Gordas 3340 m. Enero 4 de
1997.
PIEDRAS GORDAS AIRE BANCO CLAVADA HAZ HORA HR MEDULA NECRO
SUELO "334CM
-~IAIRE 1.000 .927(**) .587(**) .938(**) .374(*') -.792(**) .238 .475(**)
BANCO .927('*) 1.000 .776(*') .901(**) .456(**) -.729(*') .452(**) .682(**) .013
CLAVADA .587(**) .776(**) 1.000 .543(**) .667(**) -.260 .897(**) .979(**) .517(**)
HAZ .938(**) .901(**) .543(**) 1.000 .425("*) -.700(**) .192 .442("*) -.209
HORA .374(**) .456(**) .667(**) .425(**) 1.000 .033 682('*) .720(**) .545(**)
HR -.792(**) -.729('*) -.260 -.700(**) .033 1.000 .122 -.134 .353(*)
MEDULA .238 .452(**) .897(**) .192 682(**) .122 1.000 .944(**) .789(**)
NECRO .475(**) .682(**) .979(**) .442(**) .720(**) -.134 .944(**} 1.000 .634(**)
SUELO -.121 .013 .517(**) -.209 .545(**) .353(*) .789(**) .634(**) 1000
N 48 48 48 48 48 48 48 48 48
** Correlation is significant at the 0.01 level (2-tailed).
* Correlation is significant at the 0.05 level (2-tailed).
En promedio, la temperatura ambiental (7.51 °C) fue ligeramente inferior a la de la haz
(8.325 DC), con una humedad relativa media del 92.09 %. Sin embargo, la haz exhibi6
un sobreenfriamiento ambiental poco marcado en dos perfodos de tiempo: uno entre las
0:30 y las 2:30 am; el otro entre 5:30 y 6:00 de la manana. La maxima diferencia (T °C
haz - T °C aire) = -1.3 °C, se registr6 a la 1:30 am con humedad relativa del 100.0%.
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En el ambito poblacional se obtuvo un total de 385 registros de la temperatura
superficial de la haz y del enves, en varios periodos de tiempo, los dias 7, 8 Y 9 de
enero; y abril 4 y 5 de 1996 La temperatura media para la haz fue de 7.927 °C, con
varianza de 56.3658, y de 7.835 °C para el enves con varianza de 52.1907. En
consecuencia, no se encontraron diferencias significativas entre la haz y el enves. Por
10 tanto, las condiciones ambientales no afectan de manera diferencial las dos
superficies de la lamina foliar de Espeletia grandiflora. EI grade de asociaci6n
poblacional, entre la temperatura superficial de las hojas y el medio ambiente, fue
similar al exhibido par el individuo patr6n (Tablas 16 y 17).
Tabla 17. Matriz de correlaci6n de las temperaturas superficiales de las hojas y las variables ambientales en
la poblaci6n Espeletia grandiflora durante varios periodos de muestreo. PNN Chingaza, Piedras Gordas
3340 m. Enero - abril de 1996.
PIEDRAS GORDAS 3340 M ENVES HAZ HR AMBIENTE IIENERO - ABRIL DE 1SB6
I ENVES 1.CXXJ .994(") -.694(") 988(") I
HAZ 994(") 1.CXXJ -.689(*') 982(") IPearson HR -.694(") -.689(") 1.CXXJ -.707(")
IAMB!ENTE I':~')I 98~~') I -707(") 1,00)I N ~~' I 385 \I
., La Correlaci6n es significativa al nivel de 0.01 (2-colas).
En enero 7, la temperatura foliar mas baja (-1.4 °C) se registr6 en el enves del individuo
numero 5 a las 2:04 de la madrugada con humedad relativa del 70.8% y temperatura
ambiental de 0.8 °C, mientras la temperatura mas alta (34.1 °C), en el mismo individuo,
se present6 a las 12:52 de la tarde con humedad relativa del 32.7% y temperatura del
aire de 23.9 °C. Por 10 tanto, se puede concluir que la superficie foliar tiene mayor
capacidad de sobrecalentamiento que sobreenfriamiento ambiental y esta relacionada
inversamente con la humedad relativa (Tablas 16 y 17). En abril 5, el individuo numero
Z mostr6 la temperatura de la haz mas baja (3.9 °C) en condiciones de alta humedad
relativa 100% y temperatura ambiental de 5.2 °C a las 6:00 de la manana.
AI comparar las diferencias absolutas entre las temperaturas de las hojas y la
temperatura ambiente, [(-1.4)-(0.8)]=2.2°C y [(3.9)-(5.2)]=1.3°C, se puede apreciar el
efecto de la humedad relativa sobre el sobreenfriamiento foliar ambiental, en dos
epocas diferentes del ario, enero (mes seco) y abril (mes lIuvioso).
En el ambito poblacional, se tuvieron en cuenta todos los registros realizados durante
los dias 7-9 de enero y abril 4-5 de 1996. Asi, la temperatura promedio de la haz fue de
7.9545 °C y 7.9104 °C para el enves con humedad relativa de 75.58%. A pesar de no
haber diferencias, el individuo (5) exhibi6 la temperatura promedio mas alta de la haz
(10.3857 °C) y del enves (9.75 °C), junto con la humedad relativa mas baja (70.47%).
Mientras el nurnero (2), mostr6 los valores medios mas bajos: haz (7.07 °C) y enves
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(7.08 °C) con la humedad relativa mas alta 78.7%.
Los individuos de tallas extremas (188.0 y 62.0 ern), presentaron los valores mas
contrastantes de temperatura foliar y humedad relativa. Este hecho podrfa indicarnos
que los promedios terrnicos foliares de los individuos estarfan asociados inversamente
con la talla. Es decir, individuos mas pequerios experimentar!an temperaturas mas
bajas, debido al fen6meno de maxima oscilaci6n termica mostrado por la superficie del
suelo en las altas montanas tropicales (Monasterio, 1986; Mora, en prensa)
EI comportamiento terrnico polin6mico de la haz, del individuo patr6n, mostr6
diferencias significativas con respecto al comportamiento terrnico del aire en cuanto a
los dos primeros coeficientes (fJ 1 Y fJ 2), de cinco posibles, con un nivel de
probabilidad, P< 0.00001 (Tablas 18 Y 19). Por 10 tanto, el comportamiento de la haz
difiere significativamente del ambiente. Asi, la curva termica estimada para la haz tiende
a ser superior y paralela al ambiente; aunque, en algunas horas de la madrugada, se
inviertan Iigeramente los comportamientos. Sin embargo, si comparamos los valores
observados en un ambito polin6mico de cuarto grado, no podrfamos apreciar
diferencias significativas, ya que solo el (fJ 1) serfa el unico en ser diferente. EI
comportamiento terrnico de los demas compartimientos de la planta, solo puede ser
explicado satisfactoriamente mediante ecuaciones polin6micas de cuarto grado. La
ventaja esta en que el comportamiento terrnico del aire es susceptible de ser descrito
satisfactoriamente a traves de ecuaciones de cuarto y quinto grado. EI uso de
ecuaciones de quinto grado se debe al aumento del 5% en la determinaci6n del
comportamiento. Sin embargo, los residuales de las ecuaciones se alejan un poco de la
distribuci6n normal (W), sin quitarles potencia a los modelos.
Tabla 18. Parametres ponncrnicos y estadfsticos residuales de las regresiones para determinar y comparar el
comportamiento termico de las estructuras del biotipo y la temperatura del aire; en un individuo de Espeletia
grandiflora. PNN Chingaza, Piedras Gordas 3340 m. Enero 4 de 1997.
PARAMETROS MEDULA BANCO NECROMASA CLAVADA HAZ AlRE
BO = Inlerceplo (a) 8.541968 7.2022 10.314777 8.806237 7.198737 7.420413
Pr> ITt 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
61 = Hora (a) -1.706107 -4.7019 -1.107439 -3.278484 -7.244881 -6.627742
Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
82 = (Hora)" (a) 0.213451 1.0617 0.203383 0.557739 2.151232 1.852397
Pr> iTI 0.00001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
B3 ~ (Hora)" (a) -0.007707 -0.0685 -0.009266 -0.029057 -0.206784 -0.170129
Pr> ITI 0.0035 0.0001 0.0003 0.0001 0.0001 0.0002
B4 = (Hora) (a) 0.000069136 0.0014 0.000106 0.000475 0.00822 0.006471
Pr> ITI 0.1992 0.0001 0.0410 0.0001 0.0001 0.00024
B4 = (Horat (a) N.E N.E N.E N.E -0.000117 -0.000088484
Pr> ITI N.E N.E N.E N.E 0.0003 0.0134
R£ 0.9134 0.8423 0.9260 0.9000 0.8550 0.7810
Pr> IFI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
Pr>=ISI (b) 0.7929 0.9839 0.6420 0.8242 0.8713 0.6713
Pr >-IMI (b) 0.8854 1.0000 0.4709 0.8854 0.3123 0.6655
Normal (Pr<W) (b) 0.898 0.8274 0.3043 0.8103 0.0103 0.1769
N 48 48 48 48 48 48
(a) Beta estimado
(b) Esladistico para los residuales
N.E: No Estimado
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Tabla 19. Calculo de los estadisticos de comparaci6n de los betas (to = Ordenada en el origen y t1 = Coeficientes de
X1.Xn) de la regresi6n polin6mica y la probabilidad I to I > t alfa!2, n - 2; en un individuo de Espeletia
grandiflora. PNN Chingaza, Piedras Gordas 3340 m. Enero 4 de 1996.
PARAMETROS BANCOVS MEDULAVS CLAVADA VS NECROMASA HAZ VS
rl AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE VS AMBIENTE AMBIENTE
TBO(a) 3.77285 181149 6.66629 532306 -0,41529
IProb > ITI 0.CXXJ23 0.0 1.44E -8 1,47E-6 0.33993T81 -24.6482 173.308 43.21 150254 -15.6682
Prob > ITI 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 IT82 2.00403 -61.527 -20652 -47.5023 758698
Prob> ITI 0006182 0.0 0.0 0.0 604E -10
T83 -0.0683 4.74846 0.<JnJ84 3.60028 -0.93062
Prob > ITI 0,47291 0.CXXXJ1017 1.80019 0.CXXJ37748 0.17846
TB4 -O.CXX:>1OO16 -0.10013 -0.042127 -0.081683 0.0444C6
Prob > IT! 0490061 0.45836 048329 0.46763 0.48239
ITB5 N.E N.E N.E N.E 0.0052169Prob > ITI N.E N.E N.E N.E 0.49793
N 48 48 48 48 48
(.) T para Ho: Diferencia entre los Betas Estirnados = 0
N.E: No Estimado
COMPORTAMIENTO TERMICO DEL BANCO DE HOJAS.
Los comportamientos termicos del individuo patr6n nurnero 12, al interior del banco de
hojas j6venes y del aire, se aprecian en la figura 19. Las ecuaciones de regresi6n
polin6micas que mejor explicaron la marcha diaria de las temperaturas fueron de cuarto
grado, con coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al 84.0 y
74.0%.
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Fig. 19. Comparaci6n del comportamiento termlco del banco de hojas j6venes y el aire en el individuo patron
de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. Piedras Gorclas, 3340 m. Enero 4 de 1997. Los r6tulos verde y
azul representan las ecuaciones para el banco y el aire.
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La temperatura promedio del banco de hojas del individuo patr6n fue de 8.00 °C Yla del
ambiente de 7.58 °C con una humedad relativa promedio de 92.09%. La temperatura
minima del individuo patr6n (1.2 °C) en el interior del banco de hojas j6venes se registr6
a las 6:00 de la mariana con humedad relativa del 100.0% y 1.0 °C de temperatura
ambiente, mientras la maxima (17.3 °C) se observ6 a las 11 :30 am con humedad
relativa del 51.0%. Entre las 12:00 del dia y las 4.00 de la mariana, la temperatura del
banco se mantuvo moderadamente por arriba del ambiente y descendi6 con una leve
inclinaci6n, junto con el ambiente, de forma casi lineal. Luego. entre las 2:00 de la
madrugada y las 7:00 de la mariana, el banco manifest6 una tasa de descenso terrnico
lineal de 0.22 °C por hora, mientras el ambiente oscilaba alrededor de los 2.6 °C.
Despues, entre las 7:00 y 11:00 am, se registr6 un incremento notable de las
temperaturas del aire y del banco que coincidieron con un descenso significativo de la
humedad relativa, 10 cual indica el alto grado de asociaci6n inversa que existe entre las
temperaturas y la humedad del ambiente.
A diferencia del comportamiento foliar, el banco solo present6 un leve sobreenfriamiento
ambiental, en el cual su temperatura (1.7 °C) estuvo por debajo del ambiente (2.0 °C) a
las 5:30 de la madrugada con 100% de humedad relative, Sin embargo. el banco se
mantuvo por debajo del ambiente en horas de la mariana. entre las 6:00 y las 11.00,
pero no por sobreenfriamiento ambiental sino por desfase de las curvas de
calentamiento (banco - aire), es decir el banco exhibi6 una ligera resistencia termica, la
cual Ie permiti6 mantener la temperatura algunos grados centigrados por debajo del
ambiente en momentos en que la energia solar comenzaba a manifestarse.
La temperatura del banco de hojas estuvo asociada directamente con la temperatura
del aire e inversamente con la humedad reJativa, con coeficientes de correlaci6n
altamente significativos de 0.927 y -0.729 (Tabla 16). De los 48 registros realizados
durante las veinticuatro horas, la temperatura del banco fue superior al ambiente por
espacio de 36 periodos de tiempo, 10 cual equivale al 75.0%. Este porcentaje y la
magnitud de las diferencias termicas nos pueden indicar el grado de protecci6n del
meristemo apical por parte de las hojas mas pequerias que se encuentran en el interior
de la roseta. Por tanto, el banco de hojas tiene cierta capacidad para retener la energfa
calorifica durante la tarde, y particularmente en horas de la noche y la madrugada, en
condiciones de alta humedad relativa. Ya que las curvas estimadas estan 10
suficientemente desfasadas como para ser similares.
En el ambito poblacional, se tuvo en cuenta todos los registros realizados durante los
dias 7-9 de enero, abril 4-5 y julio 16-17 de 1996. La temperatura promedio del banco
de hojas fue de 8.428 °C Y la del ambiente de 8.033 °C con una humedad relativa
promedio de 75.58 %. EI individuo numero ocho present6 la menor temperatura
promedio (7.62 °C) Y el quinto la mayor (9.2 °C). Sin embargo, se registraron
temperaturas puntuales mucho mas bajas y mas altas como las del individuo nurnero
cinco (0.2 °C), a las 2:00 am, con ambiente de 1.2 °C Y humedad relativa del 70.8% y
(25.8 °C), a la 1:30 de la tarde, con ambiente de 26.2 °C Y22.6% de humedad relativa.
Cuando la temperatura del banco fue la menor, la temperatura de la medula alcanzaba
los 6.6 °C. Esta diferencia terrnica impide que el banco pueda lIegar a experimentar un
sobreenfriamiento ambiental critico, debido al gradiente terrnico que se establece, el
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cual permite que el calor difunda de la rnedula hacia el banco de hojas.
EI individuo de men or talla exhibi6 los promedios terrnicos mas altos de la haz, el enves,
la necromasa, la medula y el banco; mientras el individuo de mayor talla mostr6 las
temperaturas promedios mas bajas de la haz, el enves y la necromasa. La poblaci6n
tiende a establecer una relaci6n inversa entre la talla y la temperatura promedio del
banco, 10 cual indica que los individuos mas bajos tienen mayor capacidad de retenci6n
cal6rica en el dia, pero menor en la noche, es decir, manifestando el principio de la
conservaci6n de la energia.
La comparaci6n estadistica de los para metros ecuacionales de los comportamientos
terrnicos del banco de hojas y el ambiente arrojaron diferencias significativas con
respecto a los interceptos (j3 0) y los dos primeros coeficientes ( /3 1 Y /3 2) con un nivel
de probabilidad, P< 0.01 (Tablas 18 y 19). EI conjunto de las hojas mas pequerias, en
el interior de la roseta, tiene la capacidad de retener significativamente la energia
terrnica 10 suficiente para lograr desplazar la curva hacia la derecha, respecto al
ambiente, y lograr aSI un comportamiento terrnico diferencial. Sequn las ecuaciones de
regresi6n, el desplazamiento termico del banco Ie permite alcanzar cierta diferencia
termica a favor del individuo, cuando las condiciones terrnicas del ambiente son las mas
desfavorables, es decir, entre las 3:00 y 4:00 de la madrugada.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA MEDULA.
En el ambito individual, la marcha diaria de la temperatura interna de la medula caulinar y
el aire describieron un comportamiento polin6mico de cuarto grado, con coeficientes de
determinaci6n altamente significativos superiores al 91 y 74%. En tanto, la temperatura del
suelo, a 10 centimetres de profundidad, mostr6 una tendencia polin6mica significativa de
tercer grade (Fig. 20)
La temperatura maxima de la rnedula caulinar, del individuo patr6n (9.3 °C), se registr6 a
las 4:00 de la tarde con humedad relativa del 100.0% y ambiente de 9.1 °C. Entre tanto, la
minima de 3.4 °C, se present6 a las 8:00 de la manana, con 100.0% de humedad relativa
y ambiente de 12.0 DC. Entre las 5:00 de la tarde y las 7:00 de la manana del dia siguiente,
la rnedula se mantuvo bien por arriba de la temperatura del aire. Luego, entre las 7:30 am
y las 5:00 pm, la temperatura del ambiente fue notablemente superior. La media medular
fue de 7.029 °C, con desviaci6n estandar de 1.851, y la del ambiente de 7.510 °C con
4.412 de desviaci6n estandar.
EI comportamiento medular del caule se asoci6 directamente con las temperaturas de la
necromasa peciolar, los primordios foliares (c1avada), el suelo y el banco de hojas j6venes
con coeficientes altamente significativos de 0.944,0.897,0.789 Y 0.452 respectivamente.
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La curva estimada de la rnedula caulinar present6 el maximo desfase horizontal
(resistencia termica) con respecto al ambiente y el menor error estandar (0.32419) de los
compartimientos estructurales y funcionales de la planta. Este comportamiento termico
estimado indica que la rnedula tiene gran capacidad de amortiguaci6n y retenci6n termica
frente a los cambios bruscos de temperatura y humedad relativa; ya que el aire (6.09089)
y las hojas (4.78884) mostraron los errores estandar mas altos y, adernas, no se
estableci6 ninguna correlaci6n entre la rnedula y la humedad relativa.
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Fig. 20. Comparacion del comportamiento termico del apice medular, el suelo y el aire en el individuo patron
de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. Piedras Gordas, 3340 m. Enero 4 de 1997. Los rotulos verde, azul
y amarillo representan las ecuaciones para la rnedula, el aire y el suelo.
Los valores maxirnos observados de la temperatura de la rnecula caulinar y el ambiente
presentaron un desfase de 4.5 horas y una diferencia de 9.9 DC. Los valores mfnimos
mostraron una diferencia en temperatura y tiempo de 2.4 DC Y 2.0 horas. Estas
discrepancias temporales y termicas puntuales, altamente marcadas, configuraron el
desfase global de la curva de comportamiento medular y, ademas, mostraron la capacidad
de resistencia termica que posee el sistema medular del caule frente al calentamiento
ambiental abrupto del medio dfa y posterior letargo de la difusi6n pasiva de calor hacia el
ambiente en la noche.
La rnedula se ubic6 termicamente entre la necromasa peciolar y los primordios foliares 0
parte inferior del banco de hojas durante todo el ciclo de registro. Durante el dia, la rnedula
exhibi6 el menor registro promedio (6.70 DC), mientras en la noche alcanza el valor medio
mas alto (7.358 DC), Este hecho explica la capacidad de estabilidad terrnica y desfase
temporal, con respecto al ambiente, que tiene la rnedula caulinar de Espeletia
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grandiflora, en pararnos hurnedos como Chingaza a 3340 m. Este "desfase positivo" 0
hacia la derecha, Ie puede permitir a la poblaci6n mantener una diferencia termica 0
reserva cal6rica 10 suficientemente amplia para evitar que las temperaturas bajas, las
cuales eventual mente se presentan en la madrugada, pudieran ocasionar un descenso
importante de la temperatura interna del apice caulinar, cuando existe la posibilidad de
manifestarse un descenso notable en la humedad relativa.
En el ambito poblacional, la temperatura promedio de la meduta caulinar fue de 6.71 DC,
con desviaci6n sstandar de 2.5366 DC. Mientras, la media ambiental fue de 8.03 °C, con
desviaci6n estandar de 5.788 DC. Los valores de la temperatura mecular registrados
durante el ana 1996, estuvieron asociados directamente con la temperatura del banco de
hojas y el ambiente, con coeficientes de correlaci6n altamente significativos de 0.696 y
0.616 respectivamente. Estos difieren con respecto al ambito individual (Tabla 18),
debido a los muestreos intermitentes durante el dia y 10 desfasados que estuvieron a 10
largo del ario.
Tabla 20. MatJiz de correlaci6n de las temperaturas del banco, el aire, la rnedula y la humedad relativa en
una poblaci6n Espeletia grandiflora durante varios periodos de muestreo. PNN Chingaza, Piedras Gordas
3340 m. Enero - abril de 1996.
PIEDRAS GORDAS BANCO AIRE HR MEDULA3340 M
BANCO 1.(0) .952(**) -.566(**) .696(**)
AIRE 952(**) 1(0) -604(**) .616(**)
Pearson HR -.566(**) -.604(**) 1.(0) -066
MEDULA 696(**) .616(**) -.066 i.cco. "
N 109 109 109 109
** La Correlaci6n es significativa al nivel del 0.01 (2-colas).
La temperatura interna media, mas baja y mas alta, de la rnedula se registr6 en el
individuo nurnero 8, a las 4:42 de la madrugada, con un valor de 1.2 °C, humedad
relativa del 64.0 % y temperatura del aire de 1.3 DC. En tanto, a las 1:44 de la tarde se
obtuvo un valor de 12.2 DC, con humedad relativa del 38.1 % Y temperatura ambiental
de 14.0 DC. A pesar de existir diferencias entre las temperaturas promedio de la medula
de los individuos, estas no fueron significativas. Sin embargo, se pudo establecer que el
promedio de las temperaturas internas de la rnedula, en cada uno de los individuos, se
relacion6 negativamente con la talla y la longitud del caule, y positivamente con la
longitud de la roseta. Es decir, la longitud de la roseta favorece la temperatura interna
de la medula y la altura la afecta inversamente, individuos de porte bajo muestran
temperaturas medulares altas, con coeficientes significativos de -0.686, -0.753 y 0.654
respectivamente (Anexo 2).
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La cornparacion de los comportamientos terrnicos polinornicos de la medula y el
ambiente en el individuo patron, rnostro diferencias significativas con respecto a los
interceptos (fJ 0) Y los tres primeros coeficientes (fJ 1, fJ 2 Y fJ 3) con un nivel de
probabilidad menor del 0.0001%, (Tablas 18 y 19). EI anal isis estadfstico de los
parametres permite establecer c1aramente que el modele general de la medula es
totalmente diferente al modele ambiental. Por 10 tanto, el desfase global de la rnedula
caulinar es la manifestacion mas altamente confiable de la capacidad de evasion
termica que exhibe la bioforma caulirrosula de Espeletia grandiflora en Piedras
Gordas.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA NECROMASA Y LA ZONA DE PRIMORDIOS
FOLIARES DENOMINADA "CLAVADA".
Los comportamientos terrnicos autoecolcqicos del compartimiento estructural,
denominado en este estudio como "necromasa" 0 zona comprendida entre las bases
de las hojas muertas y el cilindro suberoso caulinar, y el compartimiento nominado
como "clavada" 0 zona de primordios foliares, se aprecian en las figuras 21 y 22. Las
ecuaciones de reqresion polinornicas que mejor se ajustaron a la marcha diaria de estos
compartimientos fueron de cuarto grado, con coeficientes de determinacion altamente
significativos superiores al 89.0 %.
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Fig. 21. Comparaci6n del comportamiento termico de fa necromasa y el ambiente en el individuo patr6n
de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. Piedras Gordas, 3340 m. Enero 4 de 1997. Los r6tulos azul y
cafe representan las ecuaciones de regresi6n para el aire y fa necromasa.
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La temperatura promedio de la necromasa del individuo patr6n fue de 6.79 °C, la del
ambiente de 7.656 °C y de 7.646 °C para la c1avada. La temperatura minima de la
necromasa y de la clavada fue de (2.4 °C); cuyos ambientes respectivos fueron de 12.8
y 3.1 °C y humedad relativa del 100%. Estos registros se obtuvieron entre las 7:00 y las
8:00 de la manana. La maxima para la necromasa fue de 9.3 °C; con 9.0 °C aire; y
100% de humedad relativa. En tanto, para la c1avada fue de 11.5 °C, con 9.1 °C para el
aire. Estos valores maxirnos se observaron a las 4:00 de la tarde.
La temperatura de la necromasa estuvo mas asociada directamente con la rnedula, el
suelo y el aire, con coeficientes de correlaci6n altamente significativos de 0.944,0.634 Y
0.475. Mientras, la c1avada 10 estuvo mas con el banco, el aire y el suelo con valores de
asociaci6n de 0.776, 0.587 y 0.517 (Tabla 16) Estos coeficientes coinciden con 10
esperado, es decir, la necromasa se asocia mas a la rnedula que al banco y la c1avada
se relaciona mas con el banco que con la medula. Sin embargo, en el ambito
poblacional, la necromasa se relacion6 negativamente con la altura total de los
individuos cuyo coeficiente fue de -0.959. Los individuos mas pequenos
experimentaron temperaturas mayores en sus respectivas necromasas.
La necromasa exhibi6 uno de los errores estandares mas bajos (0.4713), despues del
suelo (0.0276) y la rnedula caulinar (0.3241). Lo cual explica el orden de asociaci6n con
la rnedula y el suelo, descrita arriba. Con base en los rangos de variaci6n, la necromasa
logr6 atenuar notablemente la amplitud termica del aire de 18.3 °C a 6.9 °C, Y
consecuentemente contribuy6 a disminuir la amplitud terrnica de la medula caulinar a un
rango de 5.9 ac. Estos hechos evidencian la eficaz acci6n de protecci6n mornentanea,
que cumple la necromasa en pie, contra la excesiva elevaci6n de la temperatura
ambientaL Debido a que la necromasa esta constituida principal mente por el cilindro
suberoso caulinar y las bases de las hojas muertas, los cuales, a consecuencia de su
escasa conductividad calorifica, disminuyen la evaporaci6n de agua mucho mas
intensamente que otros tejidos suberosos (Strasburger, 1990)
La comparaci6n estadfstica de los parametres ecuacionales de los comportamientos
termicos de la necromasa y la c1avada versus el ambiente arrojaron diferencias
significativas con respecto a los interceptos (f3 0). Para la el modelo c1avada solo los dos
primeros coeficientes (p 1 Y P 2) fueron diferentes con un nivel de probabilidad, P< 0.01,
mientras el tercer beta solo fue menor al nivel del 0.05 (Tablas 18 y 19) En cambio, el
modelo para la necromasa difiere significativamente del aire en cuanto a los tres
primeros coeficientes cuya probabilidad, P<0.001.
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Fig. 22. Comparaci6n del comportamiento termico de la "clavada" y el ambiente en el individuo patr6n de
Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. Piedras Gordas, 3340 m. Enero 4 de 1997. Los r6tulos azul y
verde representan las ecuaciones de regresi6n para el aire y la "clavada".
En conclusi6n, el modele terrnico de la necromasa es mas disimil que el modelo
ambiental y de primordios foliares (c1avada). Pero no mas que el modelo de medular.
Sin embargo, el modelo para la c1avada fue mas significativamente diferencial que el
modelo del banco de hojas j6venes. Por 10 tanto, los modelos terrnicos de los
compartimientos estructurales y funcionales muestran los distintos grados de
aislamiento termico resultantes de la bioforma de Espeletia grandiflora en el ambito
autoecol6gico. Es decir, los compartimientos mas internos de la planta exhiben un
mayor grade de aislamiento termico y por ende un mayor grado de independencia con
respecto a las variables ambientales estudiadas dentro de la comunidad paramuna de
Piedras Gordas.
COMPARACION DE LOS COMPARTIMIENTOS
GRADIENTES DE DIFUSION TERMICOS
Las temperaturas medias de los compartimientos del individuo patr6n denominados
Clavada, Banco, Haz, Medula y Necromasa fueron sometidas a un anal isis de varianza a
una via de clasificaci6n pararnetrico y no pararnetrico (La prueba de Kruskal-Wallis). No se
observaron diferencias significativas entre las partes del individuo patr6n durante el ciclo
diario. Sin embargo, el anal isis realizado por perfodos de tiempo, diurno y nocturno,
arrojaron diferencias significativas entre los diferentes compartimientos de la planta
(Tablas 21, 22 y 23).
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La tabla 21, muestra la distribuci6n de los compartimientos de la planta y el suelo, en 2
subconjuntos diferenciales. Sin embargo, todos los compartimientos estructurales y
funcionales conformaron el subconjunto hornoqeneo nurnero uno, con excepci6n del
suelo. Mientras, el subconjunto nurnero dos esta constituido por el banco, la haz y el
suelo. Por 10 tanto, cuando 5e tiene en cuenta todo el cicio en el estudio del individuo
patr6n, el suelo fue significativamente diferente a la c1avada, la medula y la necromasa. De
esta forma, se estableci6 un gradiente terrnico diferencial muy importante, entre el suelo
y la rnedula. EI suelo fue el compartimiento que tuvo la mayor temperatura promedio con
9.6563 DC Y la necromasa el de menor temperatura promedio con 6.7938 DC.
Tabla 21. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patr6n de Espeletia grandifJora, en 2
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos. sequn la prueba de comparaci6n multiple
de Tukey (HSD). Cicio diario. PNN Chingaza. Piedras Gordas, 3340 m. Enero 4 de 1997
PIEDRA.s GORDAS CICLO SUBCONJUNTOS PARA EL ALFA = 0.05
3340M ·DIARIO
COMPARTIMIENTO N 1 2
NECROMASA 48 6.7938
MEDULA 48 7.0292
CLAVADA 48 7.6458
BANCO 48 7.9646 7.9646
HAZ 48 8.3250 8.3250
SUELO 48 9.6563
Sig. .158 .086
* Periodo de tiempo comprendido: varios ciclos de 24 horas
Temperatura promedio del aire 7.51 ·C
Humedad refativa promedio 92.09%
Cuando se considera solo el perfodo de tiempo diurno, se establecen cuatro
subconjuntos diferentes, cada uno de los cuales constituidos por tres grupos con
promedios homoqeneos ordenados de menor a mayor. Donde la haz muestra la mayor
temperatura promedio (11.3833 DC) Y la medula presenta la menor temperatura media
con 6.70 DC, en condiciones ambientales de 10.291 DC Y humedad relativa del 83.5%. A
diferencia del cicio total, el perfodo diurno favorece ampliamente la difusi6n terrnica
hacia la medula, por diversas vias. Primero, por parte del banco (10.4875 DC); segundo
por parte del suelo (9.4333 °C) y por ultimo via ambiente (Tabla 22)
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Tabla 22. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patron de Espeletia grandifJora, en 4
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios homoqeneos. sequn la prueba de comparacion multiple
de Tukey (HSD). Periodo diumo. PNN Chingaza. Piedras Gordas, 3340 m. Enero 4 de 1997
PIEDRAS GORDAS PERioDO
SUBCONJUNTOS PARA EL ALFA = 0.053340M *DIURNO
COMPARTIMIENTO N 1 2 3 4
MEDULA 24 6.7000
NECROMASA 24 6.9125 6.9125
ICLAVADA 24 8.2542 8.2542 8.2542
SUELO 24 9.4333 9.4333 9.4333
BANCO 24 10.4875 10.4875
HAZ 24 11.3833
Si9· .507 .055 .125 .247
* Periodo de tiempo comprendido entre las 6.00 de la maiiana y las 5:59 de la tarde.
Temperatura promedio del aire 10.291 ·C
Humedad relativa promedio 83.5%
Durante el periodo nocturno, se establecieron tres subconjuntos diferentes, cada uno
con sus respectivos promedios hornoqeneos, conformados por grupos de cuatro, tres y
uno respectivamente. Donde la haz mostr6 la menor temperatura promedio con 5.2667
grados centigrados y el suelo present6 la mayor temperatura media con 9.8792 °C, en
condiciones clirnaticas de 4.791 °C y humedad relativa del 100%. A diferencia de los
cursos total y diurno, el periodo nocturno favoreci6 el desarrollo de un gradiente termico
diferencial vertical mas significativo entre el suelo, la medula caulinar (7.3583 °C), el
banco (5.4417 °C) y el ambiente (Tabla 23).
La rnedula, fue el compartimiento funcional que mayor temperatura promedio present6
durante el periodo nocturno, seguido de la clavada (7.0375 °C) Y la necromasa (6.675
°C). Estos tres compartimientos conformaron el segundo subconjunto diferencial. Sin
embargo, la rnedula se diferenci6 significativamente del banco de hojas, la haz, el
ambiente y por supuesto del suelo. Por 10 tanto, la rnedula se encuentra ubicada
terrnicamente en un sitio estrateqico, en el cual la necromasa en pie y la arquitectura de
caulirr6sula evidencian la capacidad de evasi6n termica diferencial de Espeletia
grandiflora en Pararnos secos y humedos como EI Granizo y Piedras Gordas.
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Tabla 23. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patron de Espefetia grandiflora, en 3
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos, Segun fa prueba de cornparacion multiple
de Tukey (HSD). Periodo noctumo. PNN Chingaza. Piedras Gordas, 3340 m. Enero 4 de 1997
PIEDRAS GORDAS PERioDO SUBCONJUNTO PARA EL ALFA = .053340M 'NOCTURNO
COMPARTIMIENTO N 1 2 3
HAZ 24 5.2667
BANCO 24 5.4417
NECROMASA 24 6.6750 6.6750
CLAVADA 24 7.0375 7.0375
MEDULA 24 7.3583
SUELO 24 9.8792
S;g. .056 .888 1.000
• Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 de la tarde y las 5:59 de la manana.
Temperatura promedio del aire 4.791 ·C
Humedad relativa promedio 100.0%
COMPORTAMIENTO TERMICO GLOBAL
Los compartimientos funcionales y estructurales, externos de la bioforma de Espeletia
grandiflora, en el ambito autoecol6gico, revelaron dos modelos generales de aumento
termicosJos cuales explican el calentamiento diferencial y global de la caulirr6sula a
3.340 m. La temperatura superficial de las hojas y del banco, se incrementan
parab61icamente cuando la temperatura ambiental acrecienta (Fig. 23 Y 24). Mientras, el
modelo que describe mejor el incremento terrnico de la medula caulinar, sequn aumenta
la temperatura de la necromasa en pie, fue lineal (Fig. 25)
Can base en las tasas de cambia de las ecuaciones, se puede manifestar las
diferencias de absorci6n terrnica de los compartimientos. Las hojas exhibieron la mayor
tasa de cambia terrnico, can tendencia asint6tica de 16°C. Sin embargo, el banco de
hojas tiende a estabilizarse a los 18°C. En tanto, la relaci6n de cambia termico, entre la
rnedula caulinar y la necromasa, fue 0.854. La cual significa que par cada grado
centigrado que aumente la necromasa en promedio, la rnedula 10 haria en 0.85 DC. Esta
tasa de cambia, menor de uno, corrobora la funci6n protectora, que ejerce la necromasa
en pie sabre la rnedula caulinar, ante las fluctuaciones abruptas de la temperatura
ambiental. Ya que la maxima ambiental solo increment6 la temperatura de la
necromasa en 9.0 DC, Y para que la temperatura de la rnedula fuese de 0.0 DC, se
requeriria que la temperatura de la necromasa bajase te6ricamente a -1.44 °e, ver
ecuaci6n de la figura 25.
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Las relaciones entre las variables rnorfometricas de la poblaci6n y las temperaturas
medias de los compartimientos estructurales y funcionales de la bioforma de Espeletia
grandiflora, en ambientes mas humedos, evidenciaron nuevas asociaciones
significativas como las obtenidas entre las temperaturas de la haz y el enves foliares
versus la altura total de los individuos y la temperatura de la necromasa. A pesar de no
hallarse diferencias termicas entre la haz y el enves, se pudo establecer que la
superficie de la haz se relacion6 mas significativamente con la altura (-0.735) y mas
estrechamente con la necromasa (0.818) que el enves (Anexo 4).
16
+-----JlrF----------Iy = -0.0291/ + 1.4501x - 0.7003
R2 = 0.8911
4 6 8 10 12
AMBIENTE "C
14
I 0 BANCO-Polin6mica (BANCO)I
61
10 -,------- -----,
9-1------1Y= a 854x+ 1.22711--------
R2= 0.8914~81----j-~---=--.''.::~-}----____=~;:?_''7~l:l----
~7+-----------{J--____{J___:;;o'~----I..l..!=L----__1
:i
a! 6 -I-----------""------""'--.#'~ __ _Io.1_
U
«
5S+-----------...---~F------J.,;L-.-----------__1ow
::E4-1----.....-.:f'D=- --I
3-1---------- __
2-1------,--~--___,__--._-__r--_,_--.__-___I
2 3 4 5 6 7 8 9
NECROMASA "C
Fig. 25. Relacion entre la temperatura de la necromasa y el ambiente. Espeletia grandiflora. PNN
Chingaza. Piedras Gordas, 3340 m. Enero 4 de 1996.
La diferencia entre las humedades relativas medias de los pararnos EI Granizo
(79.77%) y Piedras Gordas (92.09%), se refleja en la forma similar de calentamiento
que exhibieron las hojas y el banco, y ademas, en la relacion termlca lineal entre la
rnedula y la necromasa. Los compartimientos externos mostraron tasas de cambio
lineales muy similares, de (0.9961 °C) para la haz y de (0.9490 °C) para el banco de
hojas. EI ambiente mas hurnedo de Piedras Gordas tiende a homogenizar el
calentamiento global de los individuos y, por consiguiente, los gradientes termicos,
desarrollados entre los compartimientos estructurales y funcionales, son menos
diferenciales tanto en el dfa como en la noche respecto a 10 observado en EI Granizo.
En conclusion, ambientes mas hurnedos disminuyen el calentamiento global diferencial
de la bioforma, al mismo tiempo, favorecen el flujo de calor hacia la mecula, via
necromasa, debido al humedecimiento de las estructuras muertas adheridas al caule,
con 10 cual se aumenta la capacidad de conduccion calorica de los tejidos suberosos.
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PARQUE NACIONAL NATURAL CHINGAZA
LA PAlLA: 3370-3400 m.
EI sitio denominado La Paila, se encuentra localizado al extrema sur 0 salida del Parque
Nacional Natural Chingaza, a 90 Km al este de Bogota, entre los 73° 45' de longitud
oeste y los 4° 30' de latitud norte. En esta zona fueron escogidas dos poblaciones de
Espeletia grandiflora, una a 3370 y la otra a 3400 msnm.
La primera poblaci6n fue monitoreada el 3 y 4 de abril; y julio 18 de 1996. EI rango de
variaci6n morfornetrico de la primera poblaci6n escogida a 3400 metros, fue de 65.0 Y
185.0 cm para la altura; 3019.1 - 8011.8 crrr' para la cobertura de la roseta; 36.0 - 50.0
cm para el perfmetro de la roseta; 36.5 - 49.5.0 em para ellargo, y 5.0 - 8.5 em para el
ancho de las hojas fotosinteticamente activas. La altura promedio de la poblaci6n fue de
143.5 cm y cobertura de 5973.6 cm2 (Tabla 24)
Tabla 24. Morfometria general de la poblacion (I) de Espeletia grandiflora (em). Parque Naeional Natural
Chingaza, La Paila, 3400 m. Abril 3 de 1996.
PLANTA lONGITUD COBERETURA PERIMETRO HOJA
CM2
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA ROSETA LARGO ANCHO AREA
1 142 100 42 0082.1 38.5 41.5 6.5 179.8,.,
185 140 45 6939.8 SOD 49.5 6.4 211.2.<.
3 90 46 44 7697.7 42.0 41.0 6.1 166.7
4 190 145 45 4656.6 43.0 36.5 6.0 146.0
5 65 19 46 5216.8 37.0 37.0 5.8 143.1
6 166 122 44 6647.6 37.5 42.5 5.0 141.7
7 165 124 41 3019.1 36.0 40.5 8.5 229.5
8 172 127 45 5410.6 42.5 40.0 5.2 138.7
9 176 127 49 8011.9 41.0 41.0 6.0 164.0
10 118 75 43 0082.1 41.5 43.5 6.0 174.0
11 110 72 38 5944.7 39.0 39.5 5.5 144.8
MEDIA 143.5 99.7 43.8 5973.6 40.7 41.1 6.1 167.2
La poblaci6n descrita arriba, fue seleccionada al azar para realizar las mediciones
terrnicas durante las horas nocturnas comprendidas entre las 8:45 pm y las 6:53 am. En
este perfodo de tiempo, se evalu6 el banco de hojas j6venes; la superficie media de la
haz y el enves; la parte apical de la medula 0 fosa meristematica: la superficie de la
roseta; el interior del abrigo de hojas muertas (interna y externamente); y la zona de
primordios foliares, por debajo del banco de hojas j6venes, denominada clavada. Este
muestreo se realiz6 entre el 3 y 4 de Abril de 1996, con humedad relativa constante del
100.0%.
Los resultados de los analisis de las temperaturas medias de los compartimientos
estrueturales y funcionales de la bioforma de Espeletia grandiflora, durante el perfodo
nocturno, se aprecian en la tabla 24. La medula caulinar mostr6 la temperatura maxima
promedio con 7.32 °C, y la minima promedio se observ6 en la superficie de la haz con
6.50 °C. En este periodo, se pudo notar como los compartimientos de las plantas se
ordenaron en un gradiente terrnico sutil pero diferencial, en el cualla haz y la superficie
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de la roseta se diferenciaron significativamente de la clavada, el interior del abrigo de
hojas muertas y de la rnedula. Las partes mas expuestas al ambiente mostraron un
descenso terrnico de 0.5 DC con respecto a la temperatura promedio del aire (6.9 DC),
mientras las partes mas internas alcanzaron una diferencia positiva de 0.4 DC.
Tabla 25. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patron de Espeletia grandifJora (primera
poblaci6n), en 2 subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos. Segun la prueba de
comparaci6n multiple de Tukey (HSD). Periodo nocturno. PNN Chingaza. La Palla, 3400 msnm. Abril 3-4 de
1996.
ESPELETIA GRANDIFLORA PERioDO SUBCONJUNTOS
LA PAlLA 3400 M 'NOCTURNO PARA EL ALFA = 0.05
Prueba COMPARTIOMIENTO N 1 2
HAZ 22 6.5082
ROSETA 22 6.5455
NECROMASA 22 6.9227 6.9227
ABRIGO (EXTERIOR) 22 6.9500 6.9500
Tukey
BANCO 22 7.0045 7.0045HSD
CLAVADA 22 7.2227
ABRIGO (INTERIOR) 22 7.3091
MEDULA 22 7.3227
Si9· .122 .366
, Periodo de tiempo comprendido entre las 8:45 pm y las 6:53 am.
Temperatura promedio del aire 6.9 DC
Humedad relativa promedio 100.0 %
A diferencia del ordenamiento termico de los compartimientos de la poblaci6n de
Espeletia grandiflora en Monserrate a 3300 m, la primera poblaci6n de esta especie,
estudiada a en La Paila a 3400m en el mes de abril, mostr6 solo dos subconjuntos
diferenciales, 10 cual indica el efecto homogenizador de la humedad relativa sobre la
distribuci6n terrnica global de los compartimientos y del aire durante la noche. Sin
embargo, durante este periodo, se pudo estimar solo un gradiente terrnico diferencial,
entre la medula y los compartimientos de la roseta y la haz.
EI abrigo de hojas muertas alcanza a retener algo de la energia terrnica que se
encontraba almacenada durante el dia en la rnedula, entre las 8:45 y las 11.05 pm. En
condiciones de alta humedad relativa, es muy poco probable que se presenten bajas
temperaturas. EI individuo nurnero siete (7) exhibi6 7.6 DC en su rnedula con la menor
temperatura registrada en el ambiente, durante la noche (5.6 DC)
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En el mes de julio, se procedi6 a realizar un segundo muestreo de la poblaci6n para
establecer el efecto de la humedad relativa sobre las temperaturas medias del banco de
hojas y la medula, durante los periodos de tiempo mas contrastantes:
a) Madrugada: entre las 4:45 y las 5:51 am.
b) Medio dia: entre las 11:45 am y las 12:21 pm.
En ambos periodos, la humedad relativa del aire se mantuvo 100%. La tabla 25, resume
la estadistica descriptiva de las medias par compartimientos y por period os de tiempo.
EI anexo 3, describe el anal isis de varianza a dos vias de clasificaci6n, compartimientos
versus periodos de tiempo, con sus respectivos niveles de probabilidad.
Se realizaron tres monitoreos consecutivos entre los once (11) individuos de la
poblaci6n de Espeletia grandiflora en la madrugada, y tres al medio dia, para un total
de 66 registros por compartimiento.
Tabla 26. Valores promedios de las temperaturas de los compartimientos banco y medula. Primera
poblacion de Espeletia grandiflora. La Paila, 3400 m. Julio 18 de 1996.
COMPARTIMIENTO PERIODO PROMEDIO NESPELETIA GRANDI FLORA
MADRUGADA 6.2545 33 I
BANCO MEDIO DIA 120242 33
ISU8TOTAL 9,1394 66
MADRUGADA 6.5303 33 I
MEDULA MEDIO DIA 9.0939 33 ISUBTOTAL 7.8121 66
MADRUGADA 6.3924 66
TOTAL MEDIO DIA 10.5591 66
TOTAL 8.4758(a) 132
a Promedic.General
HR 100%
Temperatura de! aire: madrugada 6,0742 DC (4:45 a 5:51 am)
Temperatura del aire: medio dia 11.3455 DC (11:45 am a 12:21 pm)
EI analisis de varianza, a dos vias de c1asificaci6n, arroj6 diferencias altamente
significativas (Prob < 0.001) entre los compartimientos, entre los periodos y entre la
interacci6n compartimiento-periodo. Por tanto, se puede concluir que la temperatura
promedio del banco es significativamente mayor que la de la rnedula en cuanto a los
dos perfodos de tiempo (subtotales). Sin embargo, en la madrugada, la temperatura
interna de la rnedula fue ligeramente mayor que la del banco. Tanto el banco como la
rnedula estuvieron ligeramente por arriba de la temperatura del aire en las horas de la
madrugada. Mientras al medio dia, solo el banco estuvo unas decirnas por arriba del
ambiente. La maxima diferencia terrnica promedio de (2.93 DC), se present6 al medio
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dla a favor del banco. Lo cual indica, que el banco de hojas, aun en condiciones de alta
humedad relativa, logra actuar como un sistema captador de calor eficaz.
En general, cuando la humedad relativa del aire es 100%, las diferencias terrnicas entre
los compartimientos y el aire no son tan marcadas comparadas con las registradas en el
pararno EI Granizo, cuando la humedad del aire desciende bruscamente al medio dia y
antes del amanecer (Fig. 12). Por 10 tanto, es muy poco probable que, en los pararnos
que constituyen el Parque Nacional Natural Chingaza, se presenten temperaturas por
debajo de cero en horas de la madrugada, durante los meses hurnedos del ario
La segunda poblaci6n fue monitoreada el 10 Y 11 de enero de 1997. EI rango de
variaci6n mortometrico de esta poblaci6n, escogida a 3370 metros, fue de 32.0 y 225.0
cm para la altura; 498.8 - 8332.3 crrr' para la cobertura de la roseta; 1.8 - 55.2 cm
para el perfmetro de la roseta. Mientras, la altura promedio de la poblaci6n fue de 143.9
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Tabla 27. Morfometrla general de la poblaei6n (II) de Espeletia grandiflora (em). Parque Naeional Natural
Chingaza, La Paila, 3370 m. Enero 10 de 1997.
PLANTA LONGITUD COBERETURA PERIMETRO
CM2
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA ROSETA
1 127 84.0 43 4901.7 405
2 186 146.5 39.5 4778.4 345
3 158 1140 44 6082.1 49.5
4 158 119.0 39 4359.2 340
5 171 1150 56 83323 55.2
I
6 142 108.0 34 4778.4 390
7 104 62.0 42 5674.5 43.5
8 60 20.0 40 3473.2 38.8
I9 32 75 24.5 498.8 1.810 220 173.0 47 7543.0 54.5
I*11 225 180.0 45 7238.2 455IUIr-f"'\I/\ .. A') rv ....rv:... a A A .., 1:"""1 ..... 0 orv rr
IVICUI,M. 1't0.::1 IUL.U 't 1.0 vL"t 1.0 0~.1
* Individuo patron
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA HAZ.
La marcha diaria de la temperatura superficial de la haz y del aire, en el individuo patr6n
de Espeletia grandiflora nurnero 11, describieron un comportamiento polin6mico de
quinto grade con coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al
67.0 y 63.0% respectivamente, cuyas ecuaciones se presentan en la figura 26.
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Fig. 26. Comparaci6n del comportamiento termico de la haz y el aire versus la humedad relativa, en el
individuo patr6n de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. La Paila, 3370 m. Enero 10 - 11 de 1997. Los
r6tulos verde y azul representan las ecuaciones de regresi6n para la haz y el aire.
La curva terrnica estimada de la haz, se caracteriz6 por ser superior y marcadamente
simetrica con respecto a la marcha diaria del ambiente. Sin embargo, a las 4:00 de la
madrugada se observ6 un aumento puntual de la temperatura del aire sin apreciarse un
cambio en la humedad relativa del aire. Las hojas exhibieron un incremento terrnico
muy particular en dos perfodos de tiempo. Uno, entre las 7:00 pm y las 10:00 de la
noche, con cambios notorios de la humedad relativa (100 - 85 %). EI otro, entre las
12:00 y las 5:00 de la manana. Ambos perfodos estuvieron acornpariados de un ligero
aumento termico del aire. Este fen6meno se puede explicar con base en la reradiaci6n
de onda larga que emite la tierra en horas de la noche durante los meses de mas alta
radiaci6n solar (diciembre-enero). La alta humedad relativa del aire durante la noche,
permiti6 que los sensores de la termocupla pudieran alcanzar a registrar las
oscilaciones termicas que se presentaron durante la neche.
La temperatura foliar mas baja del individuo patr6n, de 6.5 °C se registr6 a las 5:30 de
la manana con humedad relativa del 100.0% Yambiente de 6.3 °C. Mientras, la mas alta
de 14.9 °C, se observ6 a las 3:00 de la tarde con humedad relativa del 82.1% y aire de
11.7°C. EI promedio terrnico de la haz (9.9 °C) fue levemente superior al ambiente (9.0
°C) con una humedad relativa media del 91.1%. EI comportamiento terrnico de la haz
estuvo asociado directamente con la temperatura del aire y el banco de hojas j6venes e
inversamente con la humedad relativa, con coeficientes altamente significativos de
0.964, 0.942 y -0.847 ente (Tabla 28).
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Tabla 28. Matriz de correlacion parametrica de las variables ambientales y termicas en el individuo patron de
Espeletia grandiflora, durante un cicio de 24 horas, PNN Chingaza, La Paifa 3370 m. Segunda poblacion,
Enero 10-11 de 1997.
LA PAlLA 3370 M AIRE BANGO GLAVADA HAZ HORA HR MEDULA NEGRO SUELO
AIRE 1.000 .930(") -.030 .964(") .159 -.902(") -.168 -.185 -.411("")
BANGO .930(', 1.000 .112 .942(") .209 -.850(") -.059 -.081 -.357(')
GLAVADA -030 .112 1.000 .089 .618(") .231 .947(") .922(**) .768('*)
HAZ .964(") .942('*) .069 1.000 .176 -847(*') -082 -097 -.375(*,
Pearson
HORA .159 .209 .618(") 176 1.000 -.046 .582(*') 486(") .467(*')
I
HR -902(") -.850(") .231 -.847(*') -.046 1.000 .340(, 332(') 598(',
MEDULA -.168 -.059 .947(") -082 .582(*') .340(, 1.000 .952(") .882(")
NEGRO -.185 -.081 .922(") -.097 .486('*) .332(') .952(") 1.000 785(") I
SUELO -.411(") -.357(') .768(**) -375('*) .467(") .598("") .882("") .785(") 1.000
IN 48 48 48 48 48 48 48 48 48
** La Correlacion es significativa a! nivel de 0.01 (2-colas} .
• La Correlacion es significativa al nivel de 0.05 (2-colas)
EI grado de asociacion entre las hojas y los dernas compartimientos se via
marcadamente reducido con respecto a las partes mas internas de la planta como la
necromasa, la rnedula y la zona denominada clavada. No obstante, la relacion negativa
(-0.375) altamente significativa, entre la haz y la temperatura del suelo peoria aclarar,
aun mas, las oscilaciones terrnicas observadas durante la noche, ya que a medida que
el suelo reradia calor a la atmosfera en la noche, el aire y la superficie de las hojas
experimentan un leve incremento de sus temperaturas.
EI comportamiento terrnico polinomico de la haz, del individuo patron, mostro
diferencias siqmftcativas con respecto al cornportarniento del aire en cuanto a los tres
primeros coeficientes (p 0, P 1 Y P 2), de cinco posibles, con un nivel de probabilidad,
P< 0.003, (Tablas 29 Y 30). Por 10 tanto, la curva termica estimada para la haz tiende a
ser destacadamente superior, particularmente al media dia, ya discurrir paralelamente
al ambiente. Tanto las regresiones como los valores observados, permiten inferir, que
es poco probable que las superficies foliares de los individuos adultos experimenten
sobreenfriamiento ambiental, debido a que la humedad relativa del aire estuvo
correspondientemente alta durante todo el cicio diario, y adernas, las temperaturas mas
bajas estuvieron par sobre los 6 "C.
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Tabla 29. Parametres polinomicos y estadisticos residuales de las regresiones para determinar y comparar el
comportamiento termico de las estructuras del biotipo y la temperatura del aire; en el individua patron de
Espeletia grandiflora, (segunda poblacion). PNN Chingaza, La Paila 3340 m. Enero 10-11 de 1997.
PARAMETROS MEDULA BANCO NECROMASA CLAVADA HAZ AJRE
BO - lntercepto (a) 9.523304 8.653198 9.074622 9.17358 9.150168 7.420413
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
7B1 - Hora (a) 0.446341 -1.944154 0.312571 0.763252 -1.869189 -6.627742
Pr> TI 0.0745 0.0003 0.2504 0.0174 0.0015 0.0001
B2 = (Horal" (a) -0.272024 0.495529 -0.174347 -0.388523 0.474554 1.852397
Pr> ITI 0.0002 0.0001 0.0232 0.0001 0.0001 0.0001
83 - (Horal' (a) 0.035949 -0.033607 0.022802 0.051921 -0.032217 -0.170129
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0079 0.0001 0.0001 0.0002
64- Hora)" (a) -0.001719 0.000682 -0.00109 0.002551 0.000655 0.006471
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0077 0.0001 0.0001 0.00024
B4= Hora)" (a) 0.000027625 0.000017543 0.000042067 0.000088484
Pr> TI 0.0001 0.0116 0.0001 0.0134
R" 0.8742 0.7452 0.6607 0.8794 0.6802 0.7810
Pr> FI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
Pr >=151 (b) 09116 0.6639 0.6861 0.9517 0.5781 0.6713
Pr>-IMI (b) 0.8854 0.8854 0.8854 06655 0.6655 0.6655
Nonnal (Pr<W) (b) 0.0921 0.0658 0.0297 0.5888 0.0165 0.1769
N 48 48 48 48 48 48
(a) Beta estimado
(b) Estadistico para los residuales
Tabla 30. Calculo de los estadisticos de cornparacion de los betas ( to = Ordenada en el origen y t, = Coeficientes de
Xl.Xn) de la reqresion polincrnica y la probabilidad I to I > t alfal2, n - 2; del individuo patron de Espeletia
grandiflora, (segunda poblacion). PNN Chingaza, La Paila 3370 m. Enero 10-11de 1997.
PARAMETROS BANCOVS MEDULA VS CLAVADA VS NECROMASA HAZ vs
rl AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE VS AMBIENTE AMBIENTE
TBO (a) 1.91558 11.8449 7.36835 6.28312 2.92706
Prob> ITI ocsoe 0.0 1.28E -9 544E -8 0.0026
TBl -28.0651 240,404 198047 213.!:62 -22,7808
Prob> iTI 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
TB2 6.03619 -336.586 -72.5352 -70.7085 4.74033
Prob > ITI 0.00000012 0.0 00 0.0 0.0000104
TB3 -0.37889 8.91555 7.61178 6.6874 -o.2!:614
Prob> ITI 0.35326 6.8689E-12 5.55E -10 1.34E -8 0.38461 IT84 0.0072652 -0.35049 -0.30981 -0.2449 0.0056479Prob> ITI 0.49712 0.36379 0.37905 0.40381 0.49776
T85 0.004757 0.0043508 0.0030639 IProb> ITI 0.49811 0.49827 0.49878
N 48 48 48 48 48 II
•(*) T para He: Diferencra entre los Betas Estimados = 0 II
COMPORTAMIENTO TERMICO DEL BANCO DE HOJAS.
Los comportamientos termicos, al interior del banco de hojas j6venes del individuo
patr6n numero 11 de la segunda poblaci6n, y del aire, se consideran en la figura 27.
Las ecuaciones de regresi6n polin6micas que mejor explicaron la marcha diaria de las
temperaturas fueron de cuarto grado, can coeficientes de determinaci6n altamente
significativos superiores al 60.0 %. Estas curvas se caracterizaron par ser sirnetricas
can respecto al tiempo, es decir no revelaron algun desfase de las medias terrnicas
apreciable entre elias.
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Fig. 27. Comparaci6n del comportamiento termico del banco de hojas j6venes y el aire en el individuo patron
de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. La Paila, 3340 m. Enero 10-11 de 1997. Los r6tulos verde yazul
representan las ecuaciones para el banco y el aire.
La temperatura promedio del banco de hojas del individuo patr6n fue de 9.6 °c y la del
ambiente de 9.0 °C. La temperatura minima del individuo patr6n (6.6 °C) en el interior
del banco de hojas j6venes se registr6 a las 6:00 de la manana con humedad relativa
del 100.0% y 6.8 °c de temperatura ambiente. Mientras, la maxima (17.2 °C) se
observ6 a las 12:00 del dia con humedad relativa del 60.1% y ambiente de 13.3 ac.
Entre las 6:00 am y las 9.00 pm, la temperatura estimada del banco se mantuvo
moderadamente por arriba del ambiente. Sin embargo, entre la 1:30 y las 5:30 de la
mariana, el banco manifest6 un comportamiento termico levemente inferior al
ambiental. Este descenso terrnico te6rico del banco indica que existe la posibilidad de
presentarse un ligero sobreenfriamiento ambiental si las condiciones de humedad
relativa del ambiente descienda abruptamente. Es decir, si la humedad del aire discurre
inversamente con respecto a los aumentos nocturnos y esporadicos de la temperatura
ambiental.
Durante el dia, sa registraron oscilaciones muy considerables de la humedad relativa
del aire, entre las 7:00 am y las 5:00 pm. Estas oscilaciones, ejercieron un efecto
inverso importante sobre el comportamiento termico del aire y del banco. Lo cual explica
el alto grado de asociacion negativa que existe entre las temperaturas de los
compartimientos externos y la humedad del ambiente, ver tabla 28.
AI igual que el comportamiento foliar, el banco solo present6 un momenta en el cual su
temperatura (7.5 °e) estuvo por debajo del ambiente (8.6 Oe) a las 4:00 de la
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madrugada con 100% de humedad relativa. Sin embargo, este fen6meno no presenta
ninguna dificultad para la planta ya que estas diferencias estan muy por encima del
punto de congelaci6n del agua. No se puede hacer referencia al fen6meno de
sobreenfriamiento ambiental, porque las causas de las diferencias terrnicas no se deben
a la liberaci6n de calor por el banco de hojas sino por incremento de la temperatura del
aire ocasionado posiblemente por los fen6menos de precipitaci6n en forma de lloviznas
y reradiaci6n de calor del suelo al ambiente. Estas Iloviznas se presentaron entre la
1:00 y 2:00 de la madrugada manifestandose un Ifgero incremento de la temperatura del
aire de 7.2 a 7.4 °C. Cuando ocurren estos fenornenos de precipitacion y reradiacion
calorica, la energfa contenida en las moleculas de agua es Iiberada a la atmosfera y, en
condiciones de alta humedad relativa, es posible que esta liberacion de energfa junto
con la liberacion de ondas de calor por el suelo, expliquen el aumento de la temperatura
del aire de 7.3 a 8.5 °C, en ausencia de viento.
La temperatura del banco de hojas estuvo asociada directamente con la temperatura
del aire e inversamente con la humedad relativa, con coeficientes de correlacion
altamente significativos de 0.902 y ~0.850 (Tabla 28). De los 48 registros realizados
durante las veinticuatro horas, la temperatura del banco fue superior al ambiente por
espacio de 40 periodos, 10 cual equivale al 83.3%. Este porcentaje y la magnitud de las
diferencias terrnicas nos pueden indicar el grado de proteccion del meristemo apical, en
condiciones de alta humedad ambiental, por parte de las hojas mas pequerias que se
encuentran en el interior de la roseta. Por tanto, se puede considerar como moderado el
grado de proteccion; ya que las condiciones ambientales no fueron tan drasticas como
deberfan de esperarse, si consideramos que los registros se realizaron en la epoca mas
seca del ano 1997.
En el ambito poblacional, la temperatura promedio del banco de hojas fue de 10.142 °C
y la del ambiente de 8.995 DC. EI individuo numero diez (10) exhibio la temperatura
promedio menor (9.54 °C) y la mayor el individuo nurnero nueve (9) con (10.64 DC). No
obstante, se registraron temperaturas puntuales mucho mas extremas como la del
individuo nurnero nueve de (6.5 °C), a las 6: 16 am, con ambiente de 6.7 °C y humedad
relativa del 100%, y la del individuo numero dos (2) de (21.3 DC),a las 12:02 de la tarde
con ambiente de 13.4 °C y 60.1% de humedad relativa. Sequn, 10 anterior, se puede
concluir que el banco de hojas es mucho mas susceptible de sobrecalentarse al medio
dia, que sobreenfriarse durante la noche, 10 cual prueba la importante capacidad de
captacion continua e intermitente de la energfa radiante y, adernas, manifiesta la
propiedad de mantener el calor a una tasa constante, aun cuando la temperatura del
aire descienda rnornentaneamente como acontecio entre las 5:00 y 5:30 de la
madrugada (Fig. 27 y 28).
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Fig. 28. Comparaci6n del comportamiento termico del banco de hojas j6venes y et aire en el individuo patr6n
de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. La Paila, 3340 m. Enero 10-11 de 1997. Los r6tulos verde yazul
representan las ecuaciones para el banco y el aire.
Durante el cicio diario, se pudo notar como los individuos nueve (9) de menor talla y el
diez (10), con la segunda mayor talla, mostraron los valores termicos promedios mas
extremos, sin lIegar a ser significativamente diferentes. Sin embargo, si dividimos el cicio
diario de muestreo en dos perfodos de tiempo, (dla-noche), notaremos como los
individuos se distribuyen de manera diferencial, principal mente durante la noche. De tal
manera, que ahora el individuo numero once (11), con la mayor talla, ostento la
temperatura promedio mas baja con 7.88 DC. AI mismo tiempo, el individuo uno (1)
manifesto la maxima temperatura con 9.43 °C, mientras el ambiente estaba en 7.7 °C
(tabla 30)
La poblacion tiende a establecer una relacion inversa significativa de (-0.613), entre la
longitud de la roseta y la diferencia termica del banco de hojas (delta), establecida entre
los dos perfodos de tiempo, denominados dia y noche. Es decir, entre mayor sea la
longitud de la roseta menor sera la diferencia entre las temperaturas internas promedios
del banco de hojas durante el dia y la noche. Lo cual indica que los individuos con
mayores longitudes de sus rosetas, experirnentaran menores fluctuaciones terrnicas
durante el dia y la noche, 0 tendran mayor capacidad de requlacion termica, y por tanto,
menor probabilidad de exhibir descensos importantes en sus temperaturas internas.
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Tabla 30. Ordenamiento de los individuos de Espeletia grandiflora en 3 subconjuntos diferenciales, con
grupos de promedios hornoqeneos. Segun la prueba de comparaci6n multiple de Tukey (HSD).
Temperaturas medias de los bancos. Periodo noctumo. PNN Chingaza. La Paila, 3370 m. Enero 10-11 de
1997
LA PAlLA 3370 M PERioDO SUBCONJUNTOS
'NOCTURNO PARA EL ALFA = 0.05
INDIVIDUO N 1 2 3
BANCO
11 12 7.9333
9 12 8.2000 8.2000
8 12 8.3833 8.3833
2 12 8.4333 1:.4333 8.4333
10 12 8.6083 8.6083 8.6083
6 12 8.6500 8.6500 8.6500
4 12 8.9667 8.9667
7 12 9.0333 9.0333
3 12 9.1083 9.1083
5 12 9.1500 9.1500
1 12 9.4333
Sig. .443 .086 .054
'Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 pm y las 5:59 am.
Tabla 31. Resumen de los valores promedios del banco de hojas de la poblaci6n (II) de Espeletia
grandiflora y la morfometrfa general. La Paila, 3370 m. Enero 10 de 1997.
INDIVIDUO BANCO DIA NOCHE DELTA TALLA CAULE ROSETA COBERTURA
1 10.212 10.93 9.43 1.50 127.0 84.0 43.0 4901.68
2 10.572 12.55 8.43 4.12 186.0 146.5 39.5 4778.37
3 10.484 11.75 9.11 2.64 158.0 114.0 44.0 6082.14
4 10.168 11.28 8.97 2.31 158.0 119.0 39.0 4359.17
5 10.488 11.72 9.15 2.57 171.0 115.0 56.0 8332.31
6 10.304 11.83 8.65 3.18 142.0 108.0 34.0 4778.37
7 10.292 11.45 9.03 2.42 104.0 62.0 420 5674.52
8 9.808 11.12 8.38 2.74 60.0 20.0 40.0 3473.24
9 10.644 12.90 8.20 4.70 32.0 7.5 24.5 498.76
10 9.548 10.41 8.60 1.81 220.0 173.0 47.0 7542.98
11 9.5729 11.27 7.88 3.39 225.0 180.0 45.0 7238.25
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Tabla 32. Matriz de correlacion de las temperaturas del banco y la morfometria de la poblacion Espeletia
grandiflora durante un cicio de 24 horas. PNN Chingaza, La Paila 3370 m.
LA PAlLA 3370 M
BANCO CAULE COBERTURA DELTA OIA NOCHE ROSETA TALLA
IENERO 10-11 DE 1997BANCO 1.000 -394 -.383 420 .802(") .362 -.305 -.403
CAULE -.394 1.000 .755(") -.214 -.340 -.081 .543 .994(")
COBERTURA -.383 755(") 1000 -535 -.545 .258 .919(") 817(")
DELTA .420 -.214 -.535 1.000 .879(") -693(') -.613(') -.277
Pearson
OIA 802r') -.340 -.545 .879(-) 1000 -.265 -.557 -.386
NOCHE 362 -.081 .258 -.693(') -265 1000 .398 -.023
ROSETA -.305 .543 .919(") -613(') -.557 .398 1.000 631(')
TALLA -.403 .994(") .817(") -.277 -.386 -.023 .631(') 1.000
N 11 11 11 11 11 11 11 11
·u La Correiaci6n es significativa ai nivei 0.01 (2-colas).
, La Correlacl6n es signlflcativa al nivel 0.05 (2-colas).
La comparaci6n estadistica de los parametres ecuacionales de los comportamientos
termicos del banco de hojas y el ambiente, en el ambito particular del patr6n, arrojaron
diferencias significativas con respecto a los dos primeros coeficientes (f3 1 Y f3 2) con un
nivel de probabilidad, P< 0.0001. Los interceptos no se consideran diferentes ya que el
nivel de probabilidad de 0.03 es mayor al determinado por el autor (alfa = 0.01%), tablas
29 y 30. Sin embargo, se puede establecer que las hojas mas pequerias, en el interior
de la roseta, tienen la capacidad de absorber y retener mas calor que ei aire. Estas
contrastes terrnicos son suficientes para desplazar la curva verticalmente y ast lograr un
comportamiento diferencial.
Sequn las ecuaciones de regresi6n, el desfase termico vertical 0 incremento de la
amplitud termica del banco de hojas, se manifest6 mas claramente durante las horas
del dia, 10 cual Ie confiri6 la diferencia suficiente para configurar el gradiente de difusi6n
cal6rico entre el banco (11.26 DC) Y la medula (9.05 DC). Entre tanto, en las horas de la
noche, se instaur6 el gradiente inverso, rnedula (9.89 DC) Y banco (7.87 DC).
A escala poblacional, la comparaci6n de los parametres ecuacionales de los
comportamientos del banco y el ambiente arrojaron diferencias significativas con
respecto al intercepto y los dos primeros coeficientes (f3 1 Y f3 2) con un nivel de
probabilidad, P< 0.0001. Con base en las curvas de estimaci6n, la poblaci6n despleg6
un Iigero aumento en la capacidad de conservaci6n cal6rica, la cual se extendi6 hasta
las 2:00-2:30 de la madrugada. Con todo, no se observ6 un desfase horizontal entre las
dos ecuaciones conservandose as! la simetrfa advertida en el individuo patr6n.
74
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA MEDULA.
En el ambito individual, la marcha diaria de la temperatura del aire, la rnedula, y el suelo
(a 10 em de profundidad) se pudo describir a traves de ecuaciones polin6micas de
quinto grado, con coeficientes de determinaci6n altamente significativos entre el 55, 86
Y91%, correspondientemente (Fig. 29).
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Fig. 29. Comparaci6n del comportamiento termlco de la medula, el aire y el suelo en el individuo patr6n de
Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. La Palla, 3370 m. Enero 10 - 11 de 1997. Los r6tulos rojizo, cafe y
azul representan las ecuaciones de regresi6n para fa medula, el suelo y el aire.
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Las curvas del suelo y la rnedula se caracterizaron por ser notablemente asirnetricas
con respecto al ambiente, es decir, existe un desfase termico apreciable entre las
estimaciones maxirnas y minimas de estas tres ecuaciones.
La temperatura maxima de la rnedula caulinar, del individuo patr6n (10.9 DC), se registr6 a
las 6:00 de la tarde con humedad relativa del 100.0% y ambiente de 8.4 DC. La minima de
(7.1 DC),se obtuvo a las 6:00 de la mariana, con 100.0% de humedad relativa yambiente
de 6.8 DC. Entre las 4:30 de la tarde y las 7:00 de la mariana del dla siguiente, los valores
observados de la medula se mantuvieron bien por arriba de la temperatura del aire, y entre
las 7:30 am y las 4:00 pm, la temperatura del ambiente fue marcadamente superior.
Mientras, la media medular fue de 9.47 DC,con desviaci6n estandar de 1.0314 DC, Y ta
ambiental, de 9.00 DC con 1.9637 DC de desviaci6n estanoar.
EI comportamiento medular se asoci6 directamente con las temperaturas de la
necromasa, la clavada, y el suelo con coeficientes altamente significativos de 0.952,
0.947, Y0.882 correspondientemente.
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Tanto el valor maximo observado de la rnedula caulinar como el de la curva estimada,
presentaron el maximo desfase temporal (seis horas) 0 asimetrfa, de los compartimientos
del individuo patron con respedo al ambiente (medio dia). Sin embargo, el suelo rnostro la
mayor desigualdad (seis horas y media), ya que los registros rnaxlrnos de temperatura
coinciden con los mfnimos valores del aire. Estos comportamientos muestran por que el
suelo se correlaciono mas positivamente con la meoula y mas negativamente con el aire.
Asimismo, el suelo rnostro la menor desviacion estandar, 10 cual indica la gran capacidad
de arnortiquacion y retencion termica que ostenta frente a los cambios bruscos de
temperatura y humedad relativa. Por tanto, la rnedula y el suelo manifestaron las mayores
resistencias termicas, debido al alto contenido de agua que almacena la rneduia caulinar y
a la gran capacidad de acurnulacion de materia orqanica que posee el suelo.
La meduta caulinar, se localize termicarnente entre la necromasa y el banco de hojas
durante todo el cicio de registro. No obstante, en el perfodo diurno, la rnedula se restrinqio
con (9.05 °C) entre la necromasa (8.84 DC)y el suelo (9.41 °C). Mientras, en la noche,
alcanzo el valor medio de (9.89 °C), conservando la misma ubicacicn intermedia, pero
significativamente diferente a la necromasa (9.3292 °C), tablas 32 y 33.
La posicion termica de la medula, con respecto a los demas compartimientos de la planta,
carnoio significativamente entre el cicio diario de 24 horas, el dia y la noche. En el dla, la
rnedula conforma el primer subconjunto diferencial, junto con los dernas compartimientos
internos (necromasa y clavada). Entre tanto, en horas de la noche y la madrugada, la
medula hace parte del tercer subconjunto homoqeneo, diferenciandose significativamente
de la necromasa, pero no del suelo (9.91 °C). Este hecho explica la capacidad de
estabilidad termica y desfase temporal que tiene la rnedula de Espeletia grandiflora con
respecto al ambiente, en dias con altos porcentajes de humedad relativa, debido al
suministro termico diurno del banco de hojas y al aporte de ondas de calor, en la noche,
por parte de la clavada y del suelo.
EI "desfase positivo" de la rnedula, en condiciones de alta humedad relativa, permite
que el individuo pueda mantener la diferencia terrnica, 0 reserva calorica. 10
suficientemente amplia para aislarse termicamente de las condiciones desfavorables del
ambiente, en forma significativa.
La cornparacion de los comportamientos termicos polmornicos de la medula y el
ambiente, en el individuo patron, arrojo diferencias significativas con respecto a los
interceptos (fJ 0) y a los tres primeros coeficientes (fJ 1, fJ 2 Y fJ 3), con un nivel de
probabilidad menor del 0.0001 %, tab las 29 y 30. EI analisis estadfstico de los
parametres ecuacionales perrnitio establecer claramente que el modele autoecoloqico
de la rnedula es totalmente diferente al modele ambiental. Por 10 tanto, el desfase
temporal de las curvas de comportamiento tsrmico, es la manitestacion mas altamente
confiable de la capacidad de evasion terrnica que exhibe la bioforma caulirrosula de
Espeletia grandiflora, en La Paila a 3370 m, en enero de 1997.
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COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA ZONA DE PRIMORDIOS FOLIARES,
DENOMINADA "CLAVADA".
Los recorridos terrnicos del compartimiento denominado "Clavada", en el individuo
patr6n, y el aire, fueron descritos satisfactoriamente a traves de ecuaciones polin6micas
de quinto grado, cuyos coeficientes de regresi6n, superiores a! 87 y 57%, fueron
altamente significativos (Fig. 30).
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Fig. 30. Comparaci6n del comportamiento terrnico de la "clavada" (primordios folia res) y el ambiente en el
individuo patr6n de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. La Paila, 3370 m. Enero 10-11 de 1997. Los
r6tulos azul y verde representan las ecuaciones de regresi6n para el aire y la clavada.
Los valores registrados de temperatura en la "clavada", fueron siempre notablemente
superiores al ambiente por espacio de 15 horas, entre las 4:00 de la tarde y las 7:00 de
la mariana del dia siguiente. Sin embargo, alrededor del medio dia se observaron
fluctuaciones importantes de dominio terrnico, entre el ambiente y la clavada, en los
cuales la clavada era superior, solo cuando la temperatura del aire descendia
abruptamente, mientras la clavada manifestaba oscilaciones menores desfasadas con
respecto al tiempo. Estos desfases temporales de la c1avada muestran la resistencia al
cambio termico ambiental y la independencia frente a las variables climaticas
estudiadas. La resistencia a ceder la energia terrnica al ambiente, Ie permiti6 al
individuo mantener su diferencia y desarrollar un comportamiento constante, alrededor
de los 9 ae, durante casi toda la noche. AI sumar las horas en las cuales "La clavada"
fue superior al ambiente, se obtiene un porcentaje del 70.8%. Este porcentaje es menor
al calculado para el banco (83.3%.). Sin embargo, la "clavada" despleg6 una mayor
capacidad de aislamiento terrnico, 0 grado de diferenciaci6n termica, respecto al
ambiente.
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EI sitio de inserci6n de la termocupla, entre el banco de hojas y la medula, denominado
"c1avada" evidenci6 un desfase horizontal muy importante y no tanto vertical como 10
exhibi6 el banco de hojas. Es decir, el banco de hojas ostent6 un comportamiento
simetrico estimado con respecto al tiempo (eje X) y una mayor amplitud termica
aproximada de 2.0 "C (eje V). Mientras, la diferencia modal 0 desfase temporal de la
"clavada" lIeg6 a ser hasta de cinco horas, y de un grado centigrado de desplazamiento
vertical. Estas diferencias se pueden apreciar si analizamos tanto los promedios como
las temperaturas rnaximas y mfnimas, en tres periodos de tiempo siguientes.
Q Cicio de 24 horas: Banco 9.57 °C; Clavada 9.74 °C
Q Horas diurnas: Banco 11.22 °C; Clavada 9.53 °C
Q Horas nocturnas: Banco 7.87 °C; Clavada 9.94 °C
La temperatura maxima de la "clavada" 11.9 °C, se registr6 a las 5:00 de la tarde de con
ambiente de 9.0 DCY humedad relativa del 100%. En tanto, la minima se obtuvo a las
6:00 de la mariana con 7.0 DC,aire de 6.7 DCY humedad del 100%.
EI comportamiento de la "clavada", se asoci6 directamente con las temperaturas de la
rnedula, la necromasa y el suelo con coeficientes altamente significativos de 0.947,
0.922, y 0.768 correspondientemente (tabla 28). A diferencia del banco de hojas y la
rnedula, la "clavada" no se correlacion6 con la humedad relativa ni con la temperatura
del aire, 10 cual indica la independencia de este compartimiento funcional can respecto
a las condiciones ambientales del PNN Chingaza, en enero de 1997.
La comparaci6n estadfstica de los parametres ecuacionales de los comportamientos
termicos del aire y la "clavada", arroj6 diferencias significativas con respecto a los
interceptos (fJ 0) y los tres primeros coeficientes (fJ 1, fJ 2 Y fJ 3) con un nivel de
probabilidad, P< 0.0001. Mientras, el banco solo obtuvo dos (2) de los cinco (5) betas
diferentes significativamente del aire. Por 10 tanto, la "clavada" ostenta un nivel mayor
de aislamiento termico que el banco de hojas.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA NECROMASA.
Los curvas terrnicas del compartimiento denominado necromasa, del individuo patr6n, y
del aire, fueron estimados satisfactoriamente a traves de ecuaciones de regresi6n
polin6micas de quinto grado, cuyos coeficientes de determinaci6n fueron altamente
significativos y superiores al 65 y 56% (Fig. 31).
Los registros obtenidos de temperatura entre los espacios estrechos dejados por las
bases de las hojas muertas y el cilindro suberoso caulinar denominado necromasa,
estuvieron, al igual que la "clavada", siempre marcadamente por arriba del ambiente,
entre las 4:00 de la tarde y las 7:00 de la mariana del dia siguiente. Sin embargo, la
amplitud terrnica estimada en la ordenada para la necromasa (valor maximo estimado
9.89 °C - valor rninirno estimado 8.20 DC) fue de 1.69 DC. Entre tanto, la amplitud
estimada para la "clavada" fue de 3.79 DC. Estas diferencias termicas estimadas
denotan la baja conductividad cal6rica de la necromasa, en zonas hurnedas como La
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Paila, si la comparamos con los 5.2 °C de amplitud, exhibida por este mismo
compartimiento estructural de Espeletia grandiflora, perc en Piedras Gordas.
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Fig. 31. Cornparacion del comportarniento termico de la necromasa y el ambiente en el individuo patron
de Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. La Palla, 3370 m. Enero 10-11de 1997. Los rotulos azul y cafe
representan las ecuaciones de reqresion para el aire y la necromasa.
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Alrededor del medio dia, se advirtieron fluctuaciones importantes de dominio termico
entre el ambiente y la necromasa, en las cuales la necromasa solo era superior cuando
la temperatura del aire descend fa bruscamente y la necromasa conservaba su
temperatura en cierto range de oscilaci6n relativamente bajo (1.6 °C). Esta capacidad
de impedir la entrada y salida de la energia terrnica, desde Ia necromasa al medio
ambiente y viceversa, se puede apreciar a traves de la disminuci6n de las amplitudes
termicas y del incremento de los desfases temporales calculados en los diferentes
compartimientos de la planta patr6n. Por ejemplo, la medula mostr6 una amplitud
terrnica estimada de 2.85 °C y el banco de hojas una amplitud de 6.37 °C. Sin embargo,
la medula ostent6 el maximo grado de asimetria (seis horas) y el banco la maxima
simetria (cero horas). Asi, la necrornasa tuvo 1.7 °C de amplitud y 5.5 horas de desfase
temporal estimado.
AI reunir las horas en las cuales la necromasa fue superior al ambiente se obtiene un
porcentaje del 66.6%. Este porcentaje es menor al calculado para el banco (83.3%.), la
"clavada" (70.8%) y la rnedula (68.8%). No obstante, la necromasa despleg6 la menor
desviaci6n estandar (0.6876 °C), despues del suelo. Por 10 tanto, la necromasa
present6 la mayor capacidad de resistencia termica ante los cambios abruptos de la
temperatura ambiental de los compartimientos de la planta.
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La temperatura de la necromasa estuvo asociada mas directamente con la rnedula, la
"clavada" y el suelo, con coeficientes de correlacion altamente significativos de 0.952,
0.922 y 0.785; no asi con et aire. Sin embargo, el suelo estuvo relacionado
negativamente con el ambiente (-0.411), 10 cual sugiere que la necromasa en pie
desernpena una funcion regutadora, diferente a la del suelo, en ambientes hurnedos
como La Paila.
La cornparacion estadfstica de los parametros ecuacionales de los comportamientos
termicos de la necromasa versus el ambiente, arroj6 diferencias significativas con
respecto a los interceptos (f3 0) y los tres primeros coeficientes (f3 1, f3 2 Y f3 3) con un
nivel de probabilidad, P< 0.00001.
En conclusion, el modele interpretativo autoecol6gico para la "clavada" es mas
significativamente diferente al ambiente que el modelo que explica el comportamiento
de la temperatura interna en la necromasa, pero no mas que el modelo medular. Los
tres modelos explican el grade de aislamiento terrnico resultante de la bioforma de
Espeletia grandiflora. Sin embargo, el banco de hojas, la "clavada" y el suelo actuaron
como captadores y retenedores temporales de la energia radiante. Mientras, la
necromasa funciono como un sistema disipador parsimonioso de la energfa retenida
mornentaneamente en los anteriores compartimientos, y por ende, importante en la
requlacion del contenido hfdrico de la rnedula caulinar. Por 10 tanto, la estrategia
consiste en calentarse 10 mas que se pueda, a traves de las partes mas expuestas, y
enfriarse 10 menos posible, gracias a las estructuras suberosas mas internas del caule,
con el fin de obtener una diferencia termica, a favor del individuo, con respecto a las
bajas temperaturas ambientales.
COMPARACION DE LOS COMPARTIMIENTOS
GRADIENTES DE DIFUSION TERMICOS
Las temperaturas promedios, obtenidas durante el cicio de 24 horas, de los
compartimientos de la planta denominados La Clavada, EI Banco, La Haz, La Medula y La
Necromasa fueron analizadas en el ambito individual. No se observaron diferencias
significativas entre las partes estudiadas del individuo patron. Sin embargo, el analisis de
los compartimientos, realizado por perfodos de tiempo (diurno y nocturno), arroj6
diferencias significativas, las cuales se describen en las tablas 33 y 34.
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Tabla 33. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patr6n de Espeletia grandiflora, en 2
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios homoqeneos, Segun la prueba de comparaci6n multiple
de Tukey (HSD). Periodo diumo. PNN Chingaza. La Paila, 3370 m. Enero 10-11 de 1997
LA PAlLA 3370 M PERioDO SUBCONJUNTOS
'DIURNO PARA EL ALFA: 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2
NECROMASA 24 8.8417
MEDULA 24 9.0500
SUELO 24 9.4167
CLAVADA 24 9.5375
BANCO 24 11.2667
HAZ 24 11.6347
Sig. .712 .975
* Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 am y las 5:59 pm
Temperatura media del aire: 10.26°C
Humedad relativa media: 84.28%
En el periodo diurno, los compartimientos estructurales y funcionales del individuo
patron se agruparon en dos subconjuntos hornoqeneos claramente diferenciados. EI
primer subconjunto hornoqeneo estuvo constituido por la necromasa, la rnedula, el
suelo y la clavada. Mientras, el segundo subconjunto 10 conformaron el banco y la haz.
Los compartimientos funcionales mas externos como el banco y la haz, mostraron los
promedios mas altos y superiores al ambiente con una humedad relativa media del
84.28%. En tanto, las partes mas internas exhibieron los promedios mas bajos e
inferiores al aire.
La haz fue el compartimiento que tuvo la mayor temperatura promedio con 11.63 °C y la
necromasa el de menor temperatura media con 8.84 °C. Asimismo, se puede apreciar la
distribucion vertical descendente de la temperatura entre las hojas, el banco, la clavada,
la medula caulinar y la necromasa. Sin embargo, el gradiente terrnico diferencial solo se
establece entre las partes externas e internas. EI suelo se ubico entre la rnedula y la
clavada.
Durante el periodo nocturno, se establecieron tres (3) subconjuntos homoqeneos muy
bien determinados (Tabla 34). EI primer subconjunto estuvo constituido por el banco y
la haz. EI segundo 10 contormo unicarnente la necromasa. EI tercero 10 integraron la
rnedula, el suelo y la clavada. En constaste con el perfodo diurno, los compartirnientos
mas externos como el banco y la haz, mostraron los promedios mas bajos y ligeramente
superiores al aire con una humedad relativa media del 84.28%. Entre tanto, las partes
mas internas exhibieron los promedios mas altos y notablemente superiores al
ambiente.
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Tabla 34. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patron de Espeletia grandiflora, en 3
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos. Segun la prueba de cornparacion multiple
de Tukey (HSD). Periodo nocturne, PNN Chingaza. La Paila, 3370 m. Enero 10-11 de 1997
LA PAlLA 3370 M PERIODO SUBCONJUNTOS ALFA = 0.05
'NOCTURNO
COMPARTIMIENTO N 1 2 3
BANCO 24 7.8792
HAZ 24 8.2111
NECROMASA 24 9.3292
MEDULA 24 9.8958
SUELO 24 9.9125
CLAVADA 24 9.9458
Si9· .391 1.000 1.000
• Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 pm y las 5:59 am
Temperatura media del aire = 7.72°C
Humedad relaliva media = 98.02%
Ef banco de hojas mostr6 la menor temperatura promedio con 7.879 °C y la clavada la
mayor temperatura media con 9.945 °C. A diferencia del cicio total y del diurno, el
periodo nocturno se caracteriz6 por la conformaci6n de un nuevo grupo diferencial
constituido exclusivamente por la necromasa. Este compartimiento se caracteriz6 por
ser el de menor temperatura durante el ciclo diario y el perioco diurno. Mientras en la
noche, ostent6 el valor intermedio, 10 cual sugiere que la funci6n, de esta necromasa en
pie, fuese la de atenuar continua y peritericamente el flujo masivo de vapor de agua
contenida en la medula caulinar, cuando /a temperatura del aire se incrementa
rapidarnente y la humedad relativa desciende abruptamente, ya que estos cambios
ambientales favorecen la tasa de evapotranspiraci6n. Estos descensos en la humedad
relativa del aire aumentan el gradiente de concentraci6n de vapor de agua, entre la
necromasa y el ambiente periferico del individuo, al incrementar repentinamente los
espacios atmosfericos secos.
A diferencia de /0 ocurrido en Piedras Gordas, durante los periodos diurno y nocturno,
la rnedula fue el compartimiento que siempre estuvo termicamente entre la necromasa y
el suelo. Esta ubicaci6n Ie permiti6 al individuo patr6n de Espeletia grandiflora exhibir
un comportamiento termico, similar al manifestado par el suelo y la necromasa, con
mayor capacidad de aislamiento terrnico que el individuo patr6n en Piedras Gordas.
Esta capacidad se ve reflejada, durante la noche, en la mayor temperatura promedio
alcanzada por la medula (9.89 °C) en La Paila, en contraste con la medula en Piedras
Gordas (7.35 °C).
La clavada result6 ser una divisi6n muy importante del biotipo caulirr6sula para el
mantenimiento de la estabilidad terrnica asociada a la rnedula caulinar durante los
diferentes perfodos de tiempo estudiados.
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COMPORTAMIENTO TERMICO GLOBAL
Los compartimientos funcionales y estructurales, externos de la bioforma de Espeletia
grandiflora, en el ambito autoecol6gico, revelaron tres modelos diferentes de aumento
termico, los cuales explican el calentamiento heteroqeneo y global de la arquitectura de
esta especie de caulirr6sula a 3.370 m, dentro de un ambito clirnatico, menos hurnedo y
por consiguiente con mayor temperatura media.
La temperatura superficial de las hojas y el ambiente se relacionaron linealmente (Fig.
32). EI banco de hojas se incrementa multiplicativamente cuando la temperatura
ambiental acrecienta (Fig. 33). Mientras, el modelo medular describe un
comportamiento exponencial, cuando la temperatura de la necromasa en pie aumenta
(Fig. 34)
Con base en las anteriores ecuaciones para el calculo de las Ifneas de tendencia y sus
respectivas tasas de cambio, se puede apreciar las diferentes estrategias de
calentamiento exhibidas por los compartimientos externos. Sin embargo, debido a la
diferencia de los modelos obtenidos, se procede a comparar las tasas de cambio de
estos modelos, en el ambito lineal. As!, los compartimientos se distribuyeron en el orden
siguiente. Medula caulinar (1.4182 °C), la haz (1.2391 °C) y el banco (1.2106 °C). Estas
tasas de cambio constantes contrastan notablemente con las obtenidas en el pararno
de Piedras gordas, rnedula (0.854 °C), la haz (0.9961 °C) y el banco (0.9490 °C). Con
base en las tasas de cambio, se puede establecer el efecto de las frecuencias, en las
cuales se observ6 descensos en la humedad relativa, sobre el calentamiento de los
compartimientos. Es decir, el nurnero de registros en los cuales la humedad relativa fue
diferente al 100%. En la hacienda Santa barbara, se observ6 la mayor frecuencia, en La
Paila se detecto la frecuencia media yen Piedras Gordas la frecuencia fue la menor. En
consecuencia, las tasas fueron mas altas en Santa Barbara, medias en La Paila y bajas
en Piedras Gordas.
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Fig. 32, 33 Y 34. (Arriba) Relacion entre las temperaturas superficiales de las hojas y el ambiente. (Mitad)
Retacion entre los bancos de hojas j6venes y el ambiente. (Abajo) Relaci6n necromasa-rneoula caulinar,
en Espeletia grandiflora. PNN Chingaza. La Paila, 3370 m. Enero 10-11de 1997.
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La relaci6n de cambio exponencial, mayor que uno, entre la necromasa y la medula
caulinar, confirma la funci6n protectora de la necromasa en pie sobre la rnedula
caulinar, observada en Piedras Gordas. Sin embargo, la tendencia medular es hacia los
2.2 °C, si la temperatura de la necromasa lIegase a 0.0 DC. En cambio, temperaturas
superiores a 13°C, incrementarfan te6ricamente la medula hasta los 17.5 DC. La
maxima ambiental de 15.2 DC, solo increment6 la temperatura interna de la necromasa
en 8.1 °C y, adernas, las maxirnas temperaturas registradas en la necromasa de 10.1
°C, se alcanzaron a las 5:00 de la tarde, con ambiente de apenas 9.0 DC. Por
consiguiente, es muy poco probable que se presenten estas temperaturas estimadas en
la necromasa. Porque, se requerirfa que la temperatura de la necromasa bajara
te6ricamente hasta los -23.0 °C para que la rnedula caulinar lIegue a 0.1 DC, 10cual es
imposible, ver la ecuaci6n de la figura 34.
En general, se puede apreciar que la estrategia termica adaptativa, mas importante de
la bioforma de Espeletia grandiflora, es la capacidad de distribuir la temperatura
heteroqeneamente entre los distintos compartimientos estructurales y funcionales para
poder configurar gradientes terrnicos temporales, y altamente diferenciales
(ascendentes-descendentes), con el fin de mantener la estabilidad termica al interior de
los tejidos meristematicos apicales.
En el ambito poblacional, los gradientes termicos y la morfometrfa basica revelaron
nuevas asociaciones significativas. La temperatura promedio del banco de hojas se
relacion6 fuertemente con las temperaturas medias del perfodo diurno, mientras la
longitud media de la roseta se asoci6 negativamente con la diferencia terrnica del banco
de hojas, 10 cual indica que el tamario de la roseta afecta las oscilaciones terrnicas
globales del banco y, ademas, favorece el calentamiento de la poblaci6n durante el dla.
Es decir, las dimensiones de las rosetas determinan el grado de calentamiento del
banco de hojas y, este a su vez, solo durante la noche, es afectado por las tallas de los
individuos. Raz6n por la cual, los gradientes termicos son mas diferenciales y
significativos durante el perfodo nocturno. Por 10 tanto, el biotipo caulirr6sula de
Espeletia grandiflora, alcanza su maxima expresi6n adaptativa, a traves de su
arquitectura funcional y estructural, durante la noche. Lo cual se ve notablemente
reflejado en el aislamiento termico global del apice caulinar a escala individual y
poblacional.
Para poder establecer el mecanismo global de aislamiento termico, resultantes de la
bioforma caulirr6sula de Espeletia grandiflora, en los diferentes arnbitos ecoctimaticos,
es necesario tener en cuanta las distribuciones termicas diferenciales y temporales entre
los diferentes compartimientos de la bioforma, la configuraci6n de los gradientes termicos,
los desfases termico-ternporales estimados, la estabilidad 0 independencia termica de los
compartimientos con respecto a las variables clirnaticas, la capacidad de calentamiento y
ajuste termico propio de cada compartimiento en funci6n de la variabilidad y el
comportamiento de las oscilaciones ambientales durante todo el ciclo diario.
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REGION DE MONGUi, BOYACA.
pARAMO DE OCETA 3750 m.
EI pararno de Oceta, se encuentra ubicado en el departamento de Boyaca, en
jurisdicci6n de los municipios de Mongui y Mongua. Posee una extensi6n de 6676.94
hectareas. Hace parte de un gran complejo paramuno que se extiende a 10 largo del
flanco Oriental de la Cordillera Oriental y que separa la gran regi6n de los Llanos
orientales del centro del pais. Espacialmente se localiza entre las coordenadas X=
1'116.000 Latitud norte, Y=1'135.000 Longitud este y X= 1'130.000 latitud norte,
Y=1'139.000 Longitud este. Plancha 172-III-D.
EI municipio de Mongui, esta localizado a los 05°43' 31" de latitud norte y 72° 51'08" de
longitud oeste. Altura sobre el nivel del mar de 2.910 m. Temperatura media de 12°C.
Precipitaci6n media anual de 894 mm.
EI Paramo de Oceta alcanza su altura maxima en la Cuchilla temblador, a los 3960
msnm. y su altura minima, es la cota 3.200 que constituye el limite norte. La comunidad
vegetal predominante de la estaci6n denominada Frailejonal-chuscal de Espeletia
incana, Chusquea tessellata y Calamagrostis effusa) en sitios ligeramente inclinados y
pantanosos (Rangel y Sturm, 1994). Las caracteristicas mortornetricas mas importantes
de la poblaci6n estudiada, se describen en la tabla 36.
EI range de variaci6n morfornetrico de la poblaci6n escogida fue de 36.8 y 196.0 cm
para la altura; 1104.5 - 5410.6 crrr' para la cobertura de la roseta; 32.0 - 61.0 cm para
el perimetro de la roseta; 46.0 - 173.8 cm para el perimetro de la necromasa foliar en
pie; 21 7 32 5 em para ~I taroo .. A A 08 cm ~~...~ el ~~~h~ de I~~ hoias, . - . I,., 01 t::'1 Y Y "t.'"t - U. I 1J010 01 II,.,IIU 10;:) UJO
fotosinteticarnente activas.
EI individuo patron nurnero dos (Tabla 36), fue seleccionado al azar para realizar las
mediciones terrnicas, cada media hora, al interior del banco de hojas jovenes, en la
superficie media de la haz, en la rnedula caulinar y el suelo circundante a 10 cm de
profundidad. Los dernas individuos fueron monitoreados de manera secuencial, pero
solo se tuvo en cuenta los compartimientos del banco y la haz.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA HAZ
La marcha diaria de la temperatura superficial de la haz y del aire, en el individuo patr6n
de Espeletia incana, describi6 un comportamiento polin6mico de cuarto grado con
coeficientes de determinacion altamente significativos superiores al 93.0 y 92.0 %,
respectivamente, cuyas ecuaciones de regresi6n y el comportamiento de la humedad
relativa, se presentan en la figura 35.
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Tabla 35. Morfometria general de los individuos de Espeletia incana (em). Paramo de oceta, region de
Mongui. Septiembre 13-14 de 1998.
PLANTA LONGITUD COBERTURA PERIMETRO HOJA
CM2
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA ROSETA NECROMASA LARGO ANCHO AREA
I1 196.0 163.0 33.0 3536.2 40.4 157.0 30.3 8.3 168.1
*2 165.5 128.0 37.5 3287.8 41.3 142.5 28.0 7.5 140.8 I3 108.0 80.3 27.7 3903.6 53.7 173.5 27.8 8.8 162.5
4 47.9 18.1 298 1832.3 48.0 55.0 27.7 6.3 115.9 I
5 i795 133.0 46.5 44415 55.0 i73.8 325 7.i i53.8
I6 107.0 782 28.8 2951.3 47.0 159.0 27.1 6.2 112.8
7 66.5 34.2 32.3 3599.7 49.0 64.0 31.3 5.9 1231
I8 139.0 107.0 320 3196.9 56.0 146.0 28.7 5.8 111.1
9 00.7 40.7 29.0 2678.7 47.0 104.0 25.9 5.1 88.7 I10 36.8 14.0 22.8 1104.5 32.0 46.0 ,." "7 4.4 63.8LI.I
I11 164.5 128.2 36.3 5410.6 61.0 152.0 31.6 7.2 151.8
MEDIA 116.4 84.1 32.3 3267.6 48.2 124.8 28.4 6.6 126.6
I* Individuo patron
I I
Fig. 35. Comparacion del comportamiento termico de la haz, el aire y la humedad relativa en el individuo
patron de Espeletia incana. Region de Mongui, 3750 m. Septiembre 13-14 de 1998. Los rotulos verde y
azul representan las ecuaciones de reqresion para la haz y el aire.
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La curva calculada para la haz permaneci6 ligeramente par encima del ambiente desde
las 9:00 de la manana hasta las 3:00 de la tarde. Sin embargo, es notable el descenso
de la temperatura foliar cuando se registra una caida abrupta de la humedad relativa del
90 al 65%, particularmente, entre las 8:00 y 9:30 de la noche. Entre la 1:00 y las 4:00 de
la madrugada, se pudo registrar el fen6meno de sobreenfriamiento ambiental mas
marcado de la superficie foliar, aun cuando la marcha, relativamente constante, de la
temperatura del aire fluctuara alrededor de los 3 DC. Este marcado sobreenfriamiento
ocurri6 bajo condiciones de humedad relativa poco fluctuantes, pero inferiares al 90 %.
En general, tanto la temperatura de la haz como la del ambiente, junto con la humedad
relativa, mostraron un compartamiento regular. Es decir, sin fluctuaciones abruptas a 10
largo de las 24 horas (Fig. 35)
La temperatura foliar, puntual mas baja del individuo patron, se detect6 a las 4:03 de la
madrugada con 1.0 °C, ambiente de 2.8 °C Y 86.3% de humedad relativa. Mientras, la
temperatura maxima se registr6, entre las 11:03 y las 12:03 del dia, con 14.5 °C,
ambiente entre 13.8 -14.1 °C y humedad relativa entre 41.8 - 42.1%. Los
comportamientos terrnicos de la haz y del aire estuvieron asociados inversamente con
la humedad relativa del aire, con coeficientes de correlacion altamente significativos del
orden de -0.901 y -0.907 (Tabla 37). Estos valares indican la gran similitud de
asociacion entre las temperaturas de las hojas y del aire con respecto a la humedad
relativa. Sin embargo, el efecto de las fluctuaciones de la humedad ambiental, sobre la
temperatura superficial de la haz, se manifiesta en el descenso terrnico abrupto y
rnornentaneo de las hojas, mientras el ambiente, muestra un ligero aumento de
temperatura a las 8:00 de la noche.
En promedio, la temperatura ambiental (7.18 °C) fue ligeramente superior a la de la haz
(6.56 °C), con una humedad relativa media baja del 68.38 %. EI grade de asociaci6n y
el porcentaje promedio de humedad del aire explican el marcado sobreenfriamiento de
la superficie de las hojas durante la madrugada, ya que la humedad permaneci6 por
debajo del 90%, durante este periodo de tiempo.
EI analisis comparativo del comportamiento polin6mico, autoecolocico y poblacional de
la temperatura superficial de las hojas, con respecto a la marcha diaria de la
temperatura ambiental, arrojo diferencias significativas en cuanto a los tres primeros
coeficientes de la regresi6n (/31, /3 2 Y /3 3), con un nivel de probabilidad, P< 0.001. Sin
embargo, !a diferencia de los interceptos, de la ecuacion poblacional, solo alcanzo un
nivel de probabilidad del 0.034 (Tablas 38 y 39). Si bien, el contraste de los interceptos
poblacionales es mayor al definido a priori por el autor (P = 0.01), se puede concluir que
el comportamiento de la haz difiere significativamente del ambiente, particularmente en
haras de la madrugada. Por tanto, se puede establecer que la superficie foliar
experimento un sobrecalentamiento muy ligero al medio dia, en condiciones de alta
temperatura y baja humedad relativa. Mientras, en horas de la noche y la madrugada,
con temperaturas y humedad relativa bajas, la superficie de las hojas se sobreenfriaron
notablemente. Este sobreenfriamiento ambiental puede indicar que el indurnento, en
esta especie, tiene la propiedad de adsarber algo de humedad pese a la baja saturaci6n
del aire.
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Tabla 36. Matriz de correlaci6n pararnetrica de las variables ambientales y terrnicas en el individuo patr6n
de Espeletia incana durante un cicio de 24 horas. Paramo de Oceta. Regi6n de Mongui. Septiembre 13-
14 de 1998.
PARAMO DE OCETA
BANCO AMBIENTE SUELO3750m HAZ HORA HR% MEDULA
BANCO 1.000 .824{**) .834{**) .297(*) -.656(**) .565(**) 393(*') I
AMBIENTE .824{**) 1000 .992(**) -.041 -.907(") .071 -.115 I
HAZ .834{") .992(**) 1.000 .001 -.901(**) .099 -.101 IHORA .297(*) -.041 .001 1.000 .070 .775(**) .695(**)Pearson
HR% -.656(**) -.907(") -901 ('*) .070 1.000 080 349(*)
MEDULA .565(") .071 .099 .775(") .080 1.000 .888(*')
SUELO .393(**) -.115 -.101 695('*) 349(*) 888(**) 1.000
N 48 48 48 48 48 48 48
" La Correlaci6n es significativa al nivel de 0.01 ( 2-colas).
, La Correlaci6n es significaliva al nivel de 0.05 (2-colas).
Tabla 37. Parametres ecuacionales y residuales, para determinar y comparar el comportamiento terrnico
de los compartimientos estructurales y funcionales de la bioforma con respecto a la temperatura del aire,
en el individuo patr6n de Espeletia incana. Paramo de oceta, 3750 m. Regi6n de Mongui. Septiembre
13-14 de 1998.
PARAMETROS BANCO MEDULA HAZ AMBIENTE
80 = Intercepto (a) 6.921145 5.609067 3.685617 487584
Pr> TI 00001 0.0001 0.0001 0.0001
81 = Hora (a) -4234887 -0.80982 -3.488694 -3.056486
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
I82 = (Hora)" (a) 0.9241 0.108302 1.003164 0848585
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0001 00001
I83 = (Hora)" (a) -0056596 -0.004225 -0.071806 -0059338
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
I84 - Hora) (a) 0.001053 0.000044675 0.001512 0001223
Pr> TI 00001 0.0216 0.0001 0.0001
RL 0.916 0.9523 0.9393 09452
Pr> ·fj 00001 0.0001 0.0001 0.0001
Pr >= 51 (b) 0.8876 03300 0.9839 0.8637
Pr >=iMi (b) 0.6655 0.6655 0.3123 0.3123
Normal (Pr<W) (b) 0.6307 0.0001 0.0006 0.0529
N 48 48 48 48
I(a) Beta estimado(b) Estadistico para los residuales
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Tabla 38. Calculo de los estadfsticos de cornparacion de los betas ( to = Ordenada en el origen y t1 = Coeficientes
de Xl ..Xn) de la reqresion polinornlca y la probabilidad I to I > t alfa/2, n - 2; en el individuo patron de
Espeletia incana. Region de Mongui, 3750 m. Septiembre 13-14 de 1998.
PARAMETROS (*) BANCOVS MEDULAVS HAZ VS
AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE
TBO(a) 5.79789 9.46297 -343793
IProb> ITI 2.2905E - 07 00 0.CXX)6274T81 -45.3177 567.431 -16.9347
Prob > ITI 0.0 00 0.0 ITB2 2.78448 -178.401 60567
Prob > ITI 0.003878 0.0 0.0
ITB3 1.9178 12.9771 -0.48852
Prob> ITI 0030678 00 0.31375
ITB4 -0.040293 -0.27265 0.52176Prob > ITI 0.48402 0.39317 047824
N 48 48 48 I(*) T para Ho: Diferencia entre los Betas Estimados = 0
La temperatura media poblacional de la haz fue de 6.86 DC, con 5.294 DC de desviaci6n
estandar. De 6.75 DC, para el ambiente con desviaci6n estandar de 3.891 DC. EI
individuo nurnero 4, exhibi6 la maxima temperatura foliar con 21.3 DC, aire de 13.7 DC,
45% de humedad relativa, a las 12:06 del medio dfa. En tanto, el individuo nurnero 3
mostr6 la minima temperatura con 0.0 DC, ambiente de 2.9 DC Y humedad del 86.3 %, a
las 4:04 de la madrugada.
EI comportamiento termico poblacional de las hojas de Espeletia incana y del ambiente
se pueden apreciar en la figura 36, en la cual se observa c1aramente como, entre las
9:00 am y las 2:00 pm, la temperatura foliar superficial de algunos individuos fue mucho
mayor que la del ambiente. En tanto, en la madrugada, la poblaci6n exhibi6 un notable
y constante descenso de la temperatura media de (0.76 DC), con respecto al promedio
ambiental de 2.84 DC, notandose asi, el maximo sobreenfriamiento de la superficie foliar
de (2.08 DC) alrededor de las 4:00 am.
Tabla 39. Matriz de correlacion pararnetrica de las variables ambientales y terrnicas en la poblacion de
Espeletia incana. Cicio diario. Paramo de Oceta, 3750 m. Region de Mongui. Septiembre 13-14 de 1998.
pARAMO DE OCETA AMBIENTE HAZ HORA HR
3750m
AMBIENTE 1.000 .965(**) .115 -.926(*')
HAl .965(**) 1.000 .135(*) -.909(**)
Pearson HORA .115 .135(*) 1000 .040
HR -.926(**) -.009(**) .040 1.<XX)
N 264 264 264 264
** La Correlacion es significaliva al nivel de 0.01 ( 2-colas).
* La Correlacion es significaliva al nivel de 0.05 (2-colas).
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Fig. 36. Comparacion del comportamiento termico de la haz, el aire y la humedad relativa en la poblaci6n de
Espeletia incana, Region de Mongui, 3750 m. Septiembre 13-14 de 1998. Los rotulos verde y azul
representan las ecuaciones de reqresion para la haz y el aire.
Ecuaci6n [4]: Y = 1.10263613(AIRE) - 0.05757942(HR%) + 0.0370735(HORA) + 3.091131
R2 = 0.935
Donde Y = Temperatura superficial promedio de las hojas de Espeletia incana.
Con base en la ecuaci6n (4), se puede estimar la temperatura media de la haz, a una
hora determinada, si conocemos la temperatura del ambiente y la humedad relativa en
ese lapse de tiempo. Tanto los valores de asociaci6n de la tabla como la ecuaci6n (4)
nos permiten concluir que la humedad relativa es un factor determinante en el
comportamiento terrnico de las hojas de Espeletia incana, por 10 tanto el
comportamiento de la humedad relativa explica satisfactoriamente el fen6meno de
sobreenfriamiento foliar en el pararno de Oceta, en epocas cuando la humedad del aire
durante la noche no esta saturada y fluctua ampliamente.
COMPORTAMIENTO TERMICO DEL BANCO DE HOJAS.
Los comportamientos terrnicos del individuo patr6n, al interior del banco de hojas
j6venes y del aire se consideran en la figura 37. Las ecuaciones de regresi6n
polin6micas que mejor describieron la marcha diaria de las temperaturas fueron de
cuarto grado, con coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al
91.0 y 92.0 %.
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Fig. 37. Comparaci6n del comportamiento terrnico del banco de hojas jovenes y el ambiente en el
individuo patr6n de Espeletia incana. Region de Mongui, 3750 m. Septiembre 13-14 de 1998. Los rotulos
azul y amarillo representan las ecuaciones para el aire y el banco.
La temperatura maxima del individuo patr6n (16.2 °C), en el interior del banco de hojas
j6venes, se registr6 a las 2:03 de la tarde, con 12.1 °C Y51.7% de humedad relativa. La
minima de (2.5 °C), se observ6 a las 6:03 de la manana, con 3.7 °C Y 63.4% de
humedad. Entre las 5:30 y las 11:30 de la manana, la temperatura del banco se
mantuvo por debajo del ambiente, particularmente a las 8:03 am con 5.8 °C de
diferencia. Luego, entre las 12:30 del dia y las 12:00 de la noche, el banco permaneci6
bien por arriba de la temperatura ambiental, como fue el caso de las 5:03 de la tarde,
con una discrepancia de 4.9 °C, 10 cual constituye un sobrecalentamiento ambiental
importante.
A diferencia del comportamiento foliar, el banco de hojas nunca present6 temperaturas
por debajo del ambiente en horas de la noche. Sin embargo, este fen6meno se pudo
observar en horas de la manana, perc no como consecuencia del sobreenfriamiento del
banco, sino por el desfase terrnico-ternporal de las curvas de comportamiento terrnico.
Es decir, el banco de Espeletia incana exhibe, al igual que E. grandiflora, cierta
resistencia termica frente al cambio ocurrido en la temperatura ambiental. Este
fen6meno se aprecia claramente, entre 7 y 8 de la manana, y entre 12 y 1 de la tarde.
Periodos en los cuales la temperatura del aire asciende y desciende rapidarnente,
mientras el banco permanece estable en la manana y, al medio dia, continua con su
tasa de incremento terrnico a pesar del descenso en la temperatura del aire. Esto se
debe a la diferencia de los calores especfficos del aire (1.01 J/Kg*K) Ydel agua liquida
(4.18 J/Kg*K) contenida en las hojas j6venes del banco.
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La temperatura del banco de hojas estuvo asociada directamente con la temperatura
del aire e inversamente con la humedad relativa con coeficientes de correlaci6n
altamente significativos de 0.824 y -0.656 (Tabla 36). De los 48 registros realizados
durante las veinticuatro horas, la temperatura del banco fue superior al ambiente por
espacio de 31 periodos de tiempo, 10 cual equivale al 64.6%. Este porcentaje fue inferior
comparado con 10 calculado en los pararnos EI Granizo, Piedras Gordas y La Paila. Sin
embargo, el banco de Espeletia incana, mostr6 el mayor desfase termico-ternporal de
las bioformas estudiadas en la cordillera Oriental.
En el ambito poblacional de Espeletia incana durante las 6:00 y las 10:00 de la
mariana, la marcha diaria de la temperatura del banco de hojas mostr6 un descenso
marcado con respecto a la temperatura ambiental. En tanto, entre las 12:00 del dia y las
12:00 de la noche, los bancos exhibieron un comportamiento termico bien por arriba del
aire. EI cual, se estabiliz6 despues con el ambiente, entre la 1:00 am y las 5:00 de la
madrugada (Fig. 38).
La temperatura promedio del banco de hojas de la poblaci6n fue de 8.28 °C y la del
ambiente de 6.81 °C con humedad relativa media del 68.38%. EI individuo nurnero
cuatro (4), present6 tanto la menor como la mayor temperatura puntual del banco: (1.6
°C), ambiente de (6.2 °C) y humedad relativa del 67.2%, a las 7:06 de la mariana; y
(22.1 °C), ambiente de (12.9 °C) y humedad del 51.7%, a las 14:06 de la tarde. En este
individuo, de talla pequeria (47.9 em), se puedo apreciar la manifestaci6n de la
conservaci6n de la energfa, durante el cicio de muestreo, es decir, el individuo que mas
se sobrecalent6 0 absorbi6 mas energfa radiante transformada en calor durante el dia,
fue tarnbien el que mas se enfri6 0 liber6 mas energfa cal6rica de onda larga al medio
en la noche. Sin embargo, la estrategia adaptativa consiste en retener la energia, 10
suficiente y liberarla 10 mas parsimoniosamente posible, para desplazar
significativamente la curva terrnica y lograr un comportamiento diferencial altamente
significativo.
En el ambito poblacional, el individuo nurnero diez (10), con la menor talla, cobertura y
nurnero de hojas, ostent6 la menor temperatura media con 7.208 DC. En tanto, el
individuo nurnero once (11), de talla 164.5 em, con la cobertura maxima y nurnero
mayor de hojas, exhibi6 la mas alta temperatura promedio con 9.212 DC. A pesar de las
diferencias anteriores, no se puede concluir que la poblaci6n de Espeletia incana
estudiada, requiere de una diferenciaci6n en la talla para desplegar aun mas la
capacidad terrnica del banco, ya que la morfometrfa general de los individuos no estuvo
asociada significativamente con la temperatura promedio del banco de hojas j6venes.
Sin embargo, la cobertura de la roseta, fue la variable que mas grade de asociaci6n
present6, con respecto a la temperatura media de la poblaci6n, la cual fue de (0.427) y
prob. = 0.190.
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Fig. 38, Comparaci6n del comportamiento termico poblacional del banco de hojas j6venes y el ambiente
en Espeletia incana. Regi6n de Mongui, 3750 rn. Septiembre de 13-14 de 1998, Los r6tulos azul y verde
representan las ecuaciones para el aire y el banco,
Tanto el comportamiento terrnico individual como poblacional del banco de hojas,
presentaron el mismo grade de regresi6n polin6mico. Sin embargo, los coeficientes de
determinaci6n (R2) y los interceptos con el eje (Y) fueron diferentes (Fig. 37 Y 38). La
ecuaci6n poblaciona! muestra un (R2) menor y una ordenada en el origen mayor, debido
a la mayor dispersi6n de los valores de temperatura que presentaron los individuos en
la tarde, principalmente entre las 2:00 y las 4:00 de la tarde.
Los comportamientos terrnicos polin6micos del banco de hojas, en el ambito individual y
poblacional, mostraron diferencias significativas con respecto al comportamiento
terrnico del aire en cuanto a los interceptos (fJ 0) Y los dos primeros coeficientes (fJ 1 Y
fJ 2) con niveles de probabilidad, P<0.004, tablas 37 y 38. Sin embargo, a escala
poblacional, las diferencias entre los tres primeros betas (fJ) fueron, substancialmente
mas significativas, con probabilidades iguales a cero (P = 0.0), Por 10 tanto, el conjunto
de las hojas mas pequerias, en el interior de la roseta, tiene la capacidad de capturar y
retener, convenientemente la energia termica, 10 suficiente para desplazar la curva
hacia la derecha y aumentar la amplitud terrnica, 10 cual Ie permite alcanzar un
comportamiento termico diferencial altamente significativo.
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Tabla 40. Parametres pollnornicos y estadisticos residuales de las regresiones para determinar y
compa.r~r el com~o~amiento terrnico de las estructuras del biotipo y la temperatura del aire; en una
poblacion Espeletla mcana. Region de Mongui, 3750 m. Septiembre 13-14 de 1998.
PARAMETROS BANCO HAZ MEDULA AMBIENTE
BO Intercepto (a) 7.189627 4.420956 5.594010 4.719705
Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
B1 = Hora (a) -4.734059 -4.300870 -0.596271 -2.942023
Pr> iTI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
B2 - (Hora)" (a) 1.007526 1.181108 0.071163 0.828157
Pr> IT! 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
B3 = (Hora):' (a) -o.OOC075 -0083871 -0.002275 -0.058781
Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.0316 0.0001
B4 - (Hera)" (a) 0.001085 0.001766 0.000012921 0.001229
Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.5639 0.0001R" 0.8753 0.8889 0.8574 0.9178
Pr> IFI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
Pr >-ISI (b\ O.75...ClQ 0.2006 0.7855 0.8648
Pr >-'IMI (b) 0.9509 0.4005 0.5560 0.0115
Normal (Pr<W) (b) 0.4697 0.0001 0.0227 0.0001
N 264 264 72 264
(a) Beta estimado
(b) Esiadistico para los residuales
Tabta 41. Calculo de los estadisticos de cornparacion de los betas ( to = Ordenada en el origen y t1 =
Coeficientes de X1.'xn) de la reqreslon polinornica y la probabilidad I to I > t alfa/2, n - 2; en once
individuos de en una poblacion Espetetia incana. Region de Mongui, 3750 m. Septiembre 13-14 de 1998.
PARA METROS (*) BANCOVS MEDULAVS HAZVS
AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE
TBO(a) 10.9569 12.0719 -1.83178
Prob> ITI 0.0 0.0 0.03406
TB1 -107.389 500.339 -80.997
Prob> ITI 0.0 0.0 0.0
TB2 10.7488 -158.042 21.6973
Prob> ITI 0.0 0.0 0.0
TB3 -0.077544 1106197 -1.55506
Prob> ITI 0.46913 0.0 0.060569
TB4 -0.0086293 -0.24708 0.10722
Prob > ITI 0.49656 0.40279 0.45735
N 264 72 264
EI desfase termico global del banco de hojas, producto de la resistencia terrnica y del
marcado sobrecalentamiento ambiental, es una de las estrategias adaptativas mas
importantes, aprovechada por la poblaci6n, para alcanzar valores superiores al
ambiente durante las primeras horas nocturnas. Sin embargo, en horas de la
madrugada, la marcha diaria del banco tiende a discurrir paralelamente al eje temporal,
de forma similar al ambiente y cercano a los 2 cC. La capacidad de mantener este
discurrimiento, relativamente constante, se puede apreciar mas c1aramente entre, las
6:00 y 7:00 de la mariana, cuando se observ6 un marcado aumento en la temperatura
del aire. Mientras tanto, la temperatura, al interior del banco de hojas de los individuos,
solo experiment6 un leve ascenso. Este hecho revela la gran capacidad de resistencia
terrnica desarrollada por la poblaci6n frente al incremento terrnico manifestado en el
ambiente, 10 cua/ indica que /a energfa termica retenida tempora/mente en los bancos
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de hojas de los individuos se acrecienta retardadamente y asf mismo se difunde al
medio parsimoniosamente. Razon por la cual, se puede inferir que la energia contenida
en los bancos de hojas, tarnbien difunda mas lentamente hacia el apice medular del
caule, que 10 esperado por simple difusion pas iva de calor. Es decir, el banco podria
atenuar significativamente, el flujo espontaneo de calor hacia la rnedula, pero en men or
proporcion, debido a la disposicion de los primordios foliares en el biotipo caulirrosula.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA MEDULA.
En el ambito individual, la marcha diaria de la temperatura interna del apice caulinar y del
aire, describieron un comportamiento polinornico de cuarto grado, con coeficientes de
determinacion altamente significativos superiores al 95 y 94 %. En tanto, la temperatura
del suelo, a 10 centlmetros de profundidad, rnostro una tendencia polinomica significativa
de tercer grado (Fig. 39).
Fig. 39. Cornparacion del comportamiento termico del apice caulinar y el ambiente en el individuo patron
de Espeletia incana. Paramo de Oceta, 3750 m. Region de Mongul. Septiembre 13-14 de 1998. Los
rotulos azul, verde y cafe representan las ecuaciones para el aire, la rnedula y el suelo.
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La temperatura maxima de la rnedula caulinar, del individuo patron (6.1 °C), se reqistro
entre las 4:03 de la tarde y las 8:03 de la noche. Este perfodo de tiempo prolongado de
cuatro horas, en el cual la temperatura interna de la rnedula permanecio constante, indica
la existencia de un estado de equilibrio bien determinado, entre el banco-Ia rnedula-el
ambiente y el suelo, donde las entradas de calor a la medula, procedentes del banco y el
suelo, se igualan con las salidas de la rnedula al ambiente. Entre tanto, la temperatura
minima de 3.3 °C, se observe a las 8:03 de la manana en condiciones clirnaticas de 9.6 °C
14
Y=·0.0014x'+0.0515x'· 0.4446x +8.435811
Q----j R2 =0.8668 _ J1_-"L ,
12+-----------)6
4 +--~~bi:~lb=::QOt""R:~~~-------------~-=---_=O-_y~
r------------
2 +-"<....------:;;O",,---------jy =4E-05x'· 0.0042x' +0.1083x2• 0.8098x +5.6091 t----------j
R2=0.9523
2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 zo 21 22 23 24
TIEMPO CHORAS)
o MEDULA G A IRE A SUELO-Polin6mica(MEDULA) -Polin6mica(A IRE) -Polin6m1ca(SUELO)
96
y humedad relativa de 61.9%. Entre las 7:00 de la noche y las 6:00 de la mariana del dia
siguiente, la marcha diaria medular se mantuvo bien por arriba de la temperatura del aire.
En cambio, entre las 7:00 am y las 6:00 pm, la temperatura ambiental fue marcadamente
superior. La media medular fue de 5.06 DC, con desviaci6n estandar de 0.8798 DC. EI
ambiente mostr6 7.37 °C de promedio, con desviaci6n estandar de 3.4022 DC. En el suelo
se registr6 una media de 8.12 °C Y0.6063 °C de desviaci6n estandar.
EI comportamiento medular estuvo asociado directamente con las temperaturas del suelo,
el tiempo y el banco de hojas, con coeficientes altamente significativos de 0.888, 0.775 Y
0.565 respectivamente.
La curva patr6n de la rnedula caulinar de Espeletia incana, present6 un comportamiento
simetrico con respecto al suelo, pero con una diferencia aproximada de 3.0 DC, alrededor
de todo el ciclo, 10 cual explica el alto grade de correlaci6n con el suelo. EI comportamiento
medular en esta especie, se caracteriz6 por la gran estabilidad de su temperatura interna
maxima, y por el rango de variaci6n de 2.8 DC. La ausencia de correspondencia entre la
rnedula y los parametros clirnaticos estudiados, aunados con la marcada estabilidad
termica, denotan el alto grade de aislamiento termico exhibido por este compartimiento
funcional de E. incana 0 independencia con respecto a las condiciones medioambientales
extremas y altamente cambiantes a 10 largo del ciclo diario.
En el caso del individuo patr6n, cuando la temperatura del aire descendi6 hasta el valor
mfnimo de 2.7 DC, junto con el banco de hojas, la temperatura de la medula alcanz6 los
4.0 DC, mientras la temperatura del suelo estaba en 7.6 °C Y la humedad relativa se
mantenfa alrededor del 85.1%. Este gradiente terrnico, suelo-medula-arnbiente, se
present6 a las 4:30 de la madrugada. Por 10 tanto, es imposible que la temperatura del
apice caulinar alcance el punta de congelamiento 0 experimente un sobreenfriamiento
importante, ya que afuera la temperatura del aire, despues de las 5:00 de la mariana,
comienza a incrementarse al igual que el banco de hojas. Mas tarde, cuando la rnedula
alcanza el valor mas bajo, 10 cual acontece a las 8:03 de la mariana, las temperaturas
del aire y del banco han alcanzado 9.6 y 4.2 DC, correspondientemente.
La comparaci6n de los comportamientos terrnicos polin6micos de la medula, en el
ambito individual y poblacional (N=3), mostraron diferencias significativas con respecto
al comportamiento terrnico del aire en cuanto a los interceptos (fJ 0) Y los tres primeros
coeficientes (fJ 1, fJ 2 Y fJ 3), con un nivel de probabilidad, P = (O.O),tablas 37 y 38.
EI anal isis estadfstico de los parametres ecuacionales permiti6 establecer claramente
que los modelos, particular y general (N=3), de la medula de Espeletia incana,
exhibieron un comportamiento terrnico completamente diferente al modele arnbiental.
Por 10 tanto, el suelo y los compartimientos estructurales y funcionales externos de la
bioforma de E. incana, determinaron el aislamiento termico global del apice caulinar,
durante el ciclo de veinticuatro horas, realizado entre el 13 y 14 septiembre de 1998, a
3750 metros de altitud.
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COMPARACION TERMICA DE LOS COMPARTIMIENTOS
GRADIENTES DE DIFUSION TERMICA
Los anal isis de varianza, de las temperaturas medias, obtenidas durante el ciclo de 24
horas, de los compartimientos del individuo patr6n, de Espeletia incana denominados
Banco-Haz-Medula, junto con el suelo, arrojaron diferencias significativas, las cuales se
describen en la tabla 42.
Tabla 42. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patr6n de Espeletia incana, en 2 subconjuntos
diferenciales con grupos de promedios homoqeneos. Sequn la prueba de comparaci6n multiple de Tukey
(HSD). Cicio diario. Paramo de Oceta, 3750 m. Regi6n de Mongul. Septiembre 13-14 de 1998.
PARAMO DE OCETA CIClO SUBCONJUNTOS
3750M *DIARIO PARA El AlFA = 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2
MEDULA 48 5.0562
HAZ 48 6.5563 6.5563
BANCO 48 7.8542
SUElO 48 8.1208
Sig .118 .CB5
I• Periodo de tiempo: cicio de 24 horas
Temperatura media del aire = 6.99·C
Humedad relativa media = 68.38%
Durante el ciclo diario, la rneoula y la haz conformaron el primer subconjunto hornoqeneo.
AI tiempo que, el banco y el suelo constituyeron el segundo subconjunto. De esta forma
se pudo apreciar que la temperatura media de la medula (5.0562 °C) fue
significativamente diferente al banco (7.8542 °C) Y al suelo (8.1208 °C), pero similar a la
haz (6.5563 °C). Sin embargo, la haz, el banco y el suelo no se diferenciaron
significativamente entre sf. Por 10 tanto, se puede concluir que existen dos gradientes
terrnicos diferenciales, uno entre el banco de hojas j6venes y la medula; el otro entre el
suelo y la medula, el cual es mas constante a 10 largo del ciclo (Fig. 39)
La alta regularidad terrnica de la rnedula caulinar de Espeletia incana (5.05 -:5.14 °C),
se puede explicar mediante el establecimiento de varios flujos terrnicos que tienden
hacia la rnedula durante el ciclo diario. Uno proveniente del aire circundante (6.99 °C),
otro desde el banco (7.85 °C) y el tercero, mas estable e importante, procedente del
suelo (8.12 °C). Sin embargo, en la fase diurna, el banco se constituy6 en la fuente
principal de suministro terrnico para la rnedula con (10.69 °C). Mientras, el suelo con
(8.02 °C), pas6 a un estado secundario como fuente termica para la medula, a pesar de
estar por debajo del ambiente (10.39 °C), debido a su comportamiento altamente
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e~ta~l,e. ~I periodo nocturno denota mas claramente la configuraci6n del gradiente de
difusion termico entre el suelo (8.22 °C)-Ia rnedu!a (5.14 °C)-el banco (5.01 °C) Y la haz
(2.67 °C). En este periodo se observ6 como la superficie de las hojas experiment6 un
sobree~friamiento ambiental leve de -0.92 °C, ya que la temperatura ambiental
prornedio fue de 3.59 °C y la humedad relativa estuvo alrededor del 80.98%, tabla 44.
Tablas 43-44. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patr6n de Espeletia incana en 3
subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos, Sequn la prueba de comparaci6n multiple
de Tukey (HSD). Periodos diurno y nocturno. Paramo de Oceta, 3750 m. Regi6n de Mongui. Septiembre 13-
14 de 1998.
pARAMO DE OCTA PERIODO 5UBCONJUNT05
3750M -DIURNO PARA EL ALFA = 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2 3
MEDULA 24 4.9708
SUELO 24 8.0208
HAZ ·24 10.4375
BANCO 24 10.6917
5i9· 1.000 1.000 .990
- Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 am y las 5:59 pm
Temperatura media del aire = 10.39 DC
Humedad relativa promedio = 55.77%
pARAMO DE OCETA PERIODO SUBCONJUNTOS
3750M -NOCTURNO PARA EL ALFA = 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2 3
HAZ 24 2.6750
IBANCO 24 5.0167
MEDULA 24 5.1417
SUELO 24 8.2208
5i9· 1.000 .988 1.000
- Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 pm y las 5:59 am
Temperatura media del aire = 3.59 DC
Humedad relativa promedio = 80.98%
En general, el compartimiento rnedular mostr6 la mayor capacidad de resistencia terrnica
frente al calentamiento durante el dia y el de menor capacidad de difusi6n cal6rica,
despues del suelo, durante la noche. Mientras, la haz y el banco, fueron los
compartimientos con las mayores temperaturas, en el dia, y las menores durante la noche.
Por tanto, la bioforma de Espeletia incana tiene un comportamiento termico promedio,
bien diferenciado durante el dia y la noche, el cual Ie permite aislar apropiadamente los
tejidos mensternaticos tanto de las altas temperaturas al medio dia como de las bajas
temperaturas en la madrugada.
EI comportamiento termico del suelo juega un papel muy importante en la regulaci6n
termica de la rnedula, debido al alto grado de sincronia 0 asociaci6n que mostr6 con la
rnecula durante todo el cicio de monitoreo.
EI grade de aislamiento termico, exhibido por Espeletia incana a 3750 m, relacionado con
la morfometrfa general de los tres primeros individuos de la tabla 35, se podrfaapreciar a
traves de las variaciones en las amplitudes termicas, el nivel de diferenciaci6n del
comportamiento termico de la mecula con respecto al ambiente, el grade de correlaci6n
del banco de hojas respecto a la rnortornetria, y las relaciones entre las tallas de los tres
individuos con las temperaturas promedios de las rnedulas y los bancos durante el dia y la
noche. Sin embargo, el individuo que exhiba un comportamiento terrnico mas diferencial,
con respecto al comportamiento terrnico del aire, tendra una mayor capacidad de
aislamiento termico (Fig. 40). Los dernas argumentos, morfornetricos y asociativos,
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expresados arriba, serviran para explicar la importancia del banco y la talla en la
regulaci6n de la temperatura interna de la medula caulinar.
EI individuo nurnero uno, con 196 em de talla y menor perfmetro de roseta (40.4 em),
mostr6 los valores mas bajos de la temperatura media del apice caulinar (4.941 °C), range
(1.9 °C) y varianza (0.3668), los cuales indican que, la rnecula en este individuo, ostent6 la
menor variabilidad y por 10 tanto, el comportamiento termico mas hornoqeneo. Sin
embargo, el individuo nurnero tres, con 108 em de talla y mayor perimetro de roseta (53.7
em), present6 los registros promedios mas altos de las temperaturas de la medula caulinar
(5.291 °C), del banco (ciclo diario: 8.35 °C; noche: 5.39 °C) y de la rnedula en la noche
(5.15 °C); tarnbien present6 las dimensiones mas altas de la cobertura (3903.8 em2) y del
perimetro del abrigo de hojas muertas (173 em).
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Fig. 40. Comparaei6n del eomportamiento termico del apice eaulinar, en tres individuos de Espeletia
incana. (1=196 em, 2=165.5 em, 3=108 em). Regi6n de Mongui, 3750 m. Septiembre 13-14 de 1998. Los
r6tulos azul, rojizo y amarillo representan las eeuaeiones para el individuo 1,2 y 3 respeetivamente.
La importancia de la cobertura y el perimetro de la roseta sobre el aislamiento terrnico
global, radica en que las temperaturas nocturnas medias del banco estan asociadas
significativamente con los pararnstros rnortometricos anteriores, con coeficientes de
correlaci6n de 0.658 y 0.783 respectivamente. (Anexo ~).
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Las tallas de los tres individuos, estudiados para estimar el comportamiento termico del
apice medular, estuvieron en correspondencia inversa con las temperaturas nocturnas
promedios de la rnedula y del banco, y con la del ciclo diario medular. Mientras el
peri metro del abrigo de hojas muertas se relaciono directamente con las temperaturas
medias del banco durante el ciclo diario.
Las alturas, de los tres individuos analizados, afectaron negativamente la temperatura
media del apice caulinar, es decir, entre mas alto es el individuo menor es su
temperatura medular. Mientras, la cobertura y el perfmetro de la roseta, de la poblacion
estudiada, actuaron positivamente sobre la temperatura nocturna media del banco. Del
mismo modo, la altura se relaciono positivamente con la cobertura. Sin embargo, en el
ambito poblacional de Espeletia incana, es posible que la distancia, a la cual se
encuentra el apice caulinar con respecto al suelo, determine las temperaturas nocturnas
promedios del banco de hojas y de la rnecula caulinar, ya que en el pararno de Piedras
Gordas se detecto una relacion negativa, entre las rnedulas y las alturas de los
individuos de Espeletia grandiflora, de -0.686. Por 10 tanto, el posible efecto negativo
de la talla sobre la rnedula se ve compensado por la accion positiva de la cobertura, el
peri metro y el nurnero de hojas de la roseta sobre la temperatura nocturna del banco, la
cual a su vez afecta directamente la temperatura promedio de la medula. De esta forma,
se establece un equilibrio terrnocinarnico, el cual se expresa en la capacidad de
aislamiento terrnico global del individuo. Esta capacidad se puede estimar a traves de la
diferencia entre los modelos explicativos del comportamiento terrnico de la medular y
ambiental. Asi, el individuo nurnero tres evidencio un comportamiento diferencial mas
significativo, respecto al ambiente, que el individuo nurnero dos (Fig. 40). Esto debido a
su menor talla, 10 cual 10 ace rca mas a la temperatura del suelo, y, ademas, favorecido
por presentar la mayor morfometria de la roseta de los tres individuos.
TASAS DE CALENTAMIENTO FOLIAR
Las hojas de Espeletia incana, a escala individual y poblacional, presentaron tasas de
cambio terrnicos lineales. Cuyas ecuaciones, fueron de la forma Y = a + b(X), donde a
es el intercepto con el eje (Y), b es la pendiente 0 tasa de cambio terrnico, y la (X) es la
temperatura ambiental.
EI individuo patron rnostro una tasa de cambio de 1.1317 °C, la cual fue ligeramente
inferior a las encontradas en los pararnos EI Granizo y La Paila. Sin embargo, la tasa de
calentamiento poblacional de E. incana (1.3111 °C), fue superior a la obtenida en EI
Granizo. Mientras, el intercepto con el eje (Y), de -1.9753 °C, fue menor (Fig. 41)
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Fig. 41. Relacion entre la temperatura superficial de la haz y el ambiente, en fa poblacion de Espeletia
incana. Paramo de oceta, 3750 m. Region de Mongui. Septiembre 13-14 de 1998.
La diferencia entre las tasas de cambio terrnico foliar promedio de Espeletia incana y
Espeletia grandiflora, explica la disminuci6n notable de las areas foliares medias de
las poblaciones de estas especies estudiadas, entre los 3300,3340 Y los 3750 m, en los
paramos EL Granizo, Piedras Gordas y Oceta, cuyas areas foliares respectivas, en crrr',
fueron de 193.40, 174.15 Y 126.66. La reducci6n de las areas foliares promedios en
funci6n de la altitud, es una respuesta adaptativa eficaz para evitar el
sobrecalentamiento al medio dla y el sobreenfriamiento ambiental en la madrugada, ya
que la radiaci6n global directa, sobre la lamina foliar, se incrementa con la altitud. Par 10
tanto, la reducci6n en el tarnano de las hojas permite mantener tasas de cambia
termicas constantes y cercanas a la unidad.
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PARQUE NACIONAL NATURAL LOS NEVADOS.
NEVADO DEL TOLlMA: 3870 M.
La zona de estudio dos (II), se encuentra localizada en el Nevado del Tolima, a 3870
metros de altitud, cuyas coordenadas planas son X = 1'004.000 - 1'005.000, de latitud
norte; Y = 861.000 - 862.000, de longitud este. Plancha N° 225-IV-C, departamento del
Tolima. En esta area, entre la quebrada La Siberia y la canada EI Silencio, se escoqio la
segunda poblaci6n de Espeletia harwegiana var. centroandina. Las caracterfsticas
rnorfornetricas mas importantes de esta poblacion se describen en la tabla 45.
EI range de variacion mortornetrico de la poblaci6n seleccionada fue de 89.0 y 196.0 em
para la altura, 4071.5 - 8992.0 crrr' para la cobertura de la roseta, 34.0 - 58.0 em para
el peri metro de la roseta, 119.0 - 218.0 em para el perfmetro de la necromasa foliar en
pie, 35.1 - 44.1 em para el largo, y 4.9 - 8.9 em para el ancho de las hojas
totosinteticarnente activas.
Tabla 45. Moriometria general de la poblacion (II) de Espeletia hartwegiana var. centroandina en em.
PNN los Nevados, Nevado del Tolima. 3870 m. Marzo 27-28 de 1975.
PLANTA COBERTURA
LONGITUD CM2 PERIMETRO HOJA
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA ROSETA NECROMASA LARGO ANCHO AREA.. 150.0 101.0 49.0 5944.7 36.5 121.0 40.3 9.9 266.5,
2 104.0 00.0 44.0 3217.0 28.0 111.0 35.5 10.0 236.7
3 97.0 62.0 35.0 3318.3 31.5 135.0 35.8 10.1 241.4
I4 122.0 88.0 34.0 3739.3 25.5 92.0 33.1 7.1 157.6
5 58.0 21.0 37.0 3739.3 29.5 0.0 35.1 6.1 143.3 I
6 115.0 79.0 36.0 3217.0 33.5 106.0 32.4 8.4 181.9
7 158.5 126.0 32.5 2734.0 32.5 92.5 28.2 8.1 151.4
8 112.0 79.0 33.0 2463.0 41.5 125.5 30.5 6.4 130.0
9 189.0 142.0 470 2827.4 37.5 99.0 41.0 7.6 208.6
10 81.0 47.0 34.0 2332.8 33.5 100.0 32.8 8.3 181.7
11 198.0 162.0 36.0 5674.5 37.5 128.0 34.4 7.8 177.9
MEDIA 1?5.9 87.9 38.0 3564.3 33.4 100.9 34.5 8.2 188.8
Individuo patron
EI individuo patron nurnero uno (tabla 45), fue seleccionado al azar para realizar las
mediciones terrnicas, cada media hora, al interior del banco de hojas j6venes; en la
superficie media de la haz y el enves; en la parte central y apical de la rnedula; la zona
de primordios fotiares, por debajo del banco de hojas j6venes, denominada c1avada; los
espacios estrechos dejados por las bases necrosados de las hojas, denominado
"necromasa"; y el suelo, circundante a 10 em de profundidad. Los dernas individuos
fueron monitoreados en forma secuencial cada hora, teniendo en cuenta solo la
temperatura interna del banco de hojas. En esta ocasion se tuvo en cuenta la velocidad
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del viento para cada uno de los once individuos que contormo la poblacion de Espeletia
hartwegiana var. centroandina tanto en la zona (II) a 3870 como en la zona (I) a 4200
metros de altitud.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA HAZ
La marcha diaria de la temperatura superficial de la haz y del aire, en el individuo patron
nurnero uno de Espeletia harwegiana var. centroandina, describio un comportamiento
polinorruco de cuarto grado con coeficientes de determinacion altamente significativos
superiores a183.0 % cuyas ecuaciones 5e pueden apreciar en la figura 42.
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Fig 4-:2. Comparaci6n del comportamiento terrnico de fa haz, el aire y la humedad relativa en el individuo
patron de Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevado del Tolima, 38'l0 m. Marzo 27 de 1997. Los
r6tulos verde y azul representan las ecuaciones de regresi6n para la haz y el aire.
La curva termica estimada para la haz permanecio ligeramente por encima del
ambiente, a partir de las 8:00 de la mariana y hasta las 4:00 de la tarde. Sin embargo,
es notable como tanto la curva de la haz como los valores registrados descendieron y
se mantuvieron por debajo de la temperatura ambiental, entre las 6:00 pm y las 7:30
am del dia siguiente. EI descenso termico medio de (0.59 °C), relativamente constante
de la hoja durante toda la noche, estuvo relacionado con el comportamiento tarnbien
constante de la humedad relativa y la temperatura del aire cuyos prornedios fueron de
78.21% y 1.68 °C. No obstante, la gran regularidad de las variables ambientales durante
el periodo nocturno, los cambios leves en la humedad relativa (85.9 - 79.8%), entre las
104
4:00 y las 5:00, probablemente causados por cambios en la velocidad del viento de
entre 0.0 y 1.0 m/sg, puedan explicar el hecho de que en la madrugada se registrara la
caioa mas abrupta de la temperatura ambiental de 0.9 DC a -0.2 DC. Este marcado
sobreenfriamiento ocurri6 bajo condiciones de humedad relativa poco fluctuantes y por
debajo del 90 %. En general tanto la temperatura de la haz como la del ambiente, junto
con la humedad relativa, mostraron un comportamiento muy regular, es decir con muy
pocas fluctuaciones a 10 largo del perfodo nocturno (Fig. 42)
La temperatura foliar puntual mas baja, del individuo patr6n numero, se detect6 a las
5:00 de la madrugada con -1.3 DC, ambiente de -0.2 DC Y 79.8% de humedad relativa.
Mientras, la temperatura maxima se registr6 a las 9:00 de la manana con 17.5 DC, aire
de 10.3 DC Y humedad relativa de 41.8 %. Los comportamientos terrnicos de la haz y del
aire estuvieron asociados inversamente con la humedad relativa del aire, con
coeficientes de correlaci6n altamente significativos del orden de -0.794 y -0.736 (Tabla
46).
En promedid, la temperatura ambiental (5.16 DC) fue Iigeramente superior a la de la haz
(4.85 DC), con una humedad relativa media del 71.64 %. EI grado negativo de
asociaci6n entre la haz y la humedad relativa (-0.794), mas la fluctuaci6n relativamente
constante de la humedad del aire, por debajo del 80% durante casi toda la noche,
explican el marcado sobreenfriamiento ambiental de la superficie de las hojas
particularmente en la madrugada.
Tabla 46. Matriz de correlacion pararnetrica de las variables ambientales y termicas en el individuo patron
de Espeletia hartwegiana var. centroandina, durante un ciclo de 24 horas. PNN los Nevados, Nevada
del Tolima. Marzo 27 de 1997.
NEVADO DEL TOLIMA AMBIENTE BANCO CLAVADA HAZ HR MEDULA NECRO SUELO TIEMPO
3870M
AMBIENTE 1.000 .808("') .492(-) .973(-) -.762(-) .556(**) .603(") .199 .153
BANCO .808(-) 1.000 .882(") .754('*) -.350(*) .913(-) 925(") 614(**) .450('*)
CLAVADA .492(*') .882(H) 1.000 .439(**) .004 .991(**) .983(**) .890(**) .669(H)
HAZ .973(-) .754(-) .439(") 1.000 -.794(-) .507(-) .556(-) .182 .149
HR -.762(-) -.350(') .004 -.794(-) 1.000 -.072 -.140 .194 .132 IPearson
MEDULA .556(-) .913(") .991("") .507(**) -.072 1.000 .993r") .871(*') .669(") INECRO .603(") .925("") .983("") .556(**) -.140 .993(**) 1.000 .850(**) .663(")
SUELO .199 .614(-) .890(") .182 .194 .871(-) .850(") 1.000 .741('") I
TIEMPO .153 .450(**) .669(**) .149 .132 .669("1 .663(**) .741("") 1.000
N 49 49 49 49 49 49 49 49 49
" La Correlaci6n es significa1iva al nivel de 0.01 (2-colas).
, La Correlaci6n es significativa al nivel de 0.05 (2-colas).
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EI anal isis comparativo del comportamiento polin6mico autoecol6gico de la temperatura
superficial de las hojas, con respecto a la marcha diaria de la temperatura ambiental,
arroj6 diferencias significativas en cuanto al intercepto y los tres primeros coeficientes
de la regresi6n (fJ 0, fJ 1 Y fJ 2) con un nivel de probabilidad, P< 0.001. Por 10 tanto, se
puede concluir que el comportamiento general de la haz difiere significativamente del
ambiente, particularmente en horas de la madrugada, cuando la superficie foliar
experiment6 un sobreenfriamiento ambiental notable y continuo. Este sobreenfriamiento
ambiental prolongado durante todo el periodo nocturno, puede indicar que el indumento
de Espeletia hartwegiana tiene la capacidad de captar aigo de humedad a pesar de la
escasa humedad relativa del aire.
Tabla 47. Parametres polinornicos y estadisticos residuales de las regresiones para determinar y
comparar el comportamiento termico de las estructuras del biotipo y la temperatura del aire; en un
individuo de Espeletia hartwegiana var. centroandina. PNN los Nevados, Nevado del Tolima, 3870 m.
Marzo 27 de 1997.
PARAMETROS BANCO CLAVADA HAZ MEDULA NECROMASA AMBIENTE
BO= Intercepto (a) 4.832294 5.386483 1.167547 4.7CE335 3.743213 2.354691
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.3917 0.0001 0.0001 0.0125
81 = Hora (a) -4.096947 -2.468522 -3.160239 -2.167011 -1.464686 -2.851344
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0004 0.0001 0.0001 O.CXXJ1
B2 - Hera)' (a) 0.899493 0.429317 0.961010 0.398365 0.280387 0.839745
Pr > TI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
B3 = Horar' (a) -0.054935 -0.02033 -0.069402 -0.020333 -0.014822 -0.059850
Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
84 = (Hora)" (a) 0.001018 0.000271 0.001462 0.<XXX307 0.000234 0.001249
Pr> ITI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
R< 0.9433 0.9Ero 0.8333 0.9668 0.9726 0.8932
Pr> FI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
Pr >= 51 (b) 07725 08639 0.5527 0.7(JE£) 0.8562 0.8027
Pr >=IMI (b) 0.7754 1.0000 0.5682 0.3916 1.0000 0.7754
Normal (Pr<W) (b) 0.2563 0.0254 0.0012 0.2(JE£) 0.9070 0.8649
N 49 49 49 49 49 49
. (a) Beta estimado
(b) Estadistico para los residuales
Tabla 48. catcuio de los estadisticos de comparaci6n de los betas ( to = Ordenada en el origen y t1 =
Coeficientes de X1.Xn) de la regresi6n polinornlca y la probabilidad I to I > t alfaJ2. n - 2; en un individuo de
Espeletia hartwegiana var. centroandina. PNN los Nevados, Nevado del Tolima, 3870 m. Marzo 27 de
1997.
PARAMETROS (") BANCOVS CLAVADAVS HAZVS MEDULAVS NECROMASA VS
AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE
TBO (a) 8.0626 6.5777 -1.8635 17.2379 4.29389
Prob> ITI 1.0272E 10 1.7887E-8 0.0034323 0.0 0.00004
TBl -54.4826 8.60064 -10.2648 32.4849 -34.5503
Prob> ITI 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
TB2 2.61337 -11.6489 3.6229 -32.5988 -160235
Prob> ITI 0.006 0.0 0.0003 0.0 0.0
TB3 0.21498 1.14801 -0.27839 3.07568 1.32953
Prob> ITI 0.4536 0.12839 0.39097 0.0017476 0.090045
TB4 -0.010104 -0.02872 0.006 -0.074814 -0.03033
Prob > ITI 0.49599 0.4886 0.49756 0.47034 0.48797
N 49 49 49 49 49
: (*) T oara Ho: Diferencia entre los Betas Estimados - 0
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COMPORTAMIENTO TERMICO DEL BANCO DE HOJAS .
.~os comportamientos terrnicos del individuo patron, al interior del banco de hojas
Jov~n;s. y del aire se consideran en la figura 43. Las ecuaciones de reqresion
polmornicas que mejor describieron la marcha diaria de las temperaturas fueron de
cuarto grado, con coeficientes de determinacion altamente significativos superiores al
89.0 y 94.0 %.
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Fig. ~~. Cornparacion del comportamiento termico del banco y el aire en el individuo patron de Espeletia
hartwegiana var. centroandina, Nevado del Tolima, 3870 m. Marzo 27 de 1997. Los r6tulos amarillo yazul
representan las ecuaciones de reqresion para el banco y el aire.
La temperatura maxima del individuo patron (13.6 °C), en el interior del banco de hojas
j6venes, se reqistro a la 1:00 de la tarde, con 12.1 °C de ambiente y 59.7% de humedad
relativa. En tanto, la minima de (-0.1 °C), se obtuvo a las 5:03 de la madrugada, con -
0.1 °C y 78.3% de humedad. Entre las 6:00 y las 10:30 de la manana, la temperatura
del banco se mantuvo por debajo del ambiente, particularmente a las 8:30 con 5.2 °C
de diferencia. Mas tarde, a partir de las 12:30 y hasta las 2:00 de la madrugada, el
banco permaneci6 por arriba de la temperatura ambiental, cuya discrepancia maxima
de 4.6 °C, se presento a las 7:00 de la noche. A diferencia del comportamiento foliar, el
banco de hojas solo present6 un descenso terrnico muy leve de 0.3 °C a las 4:00 de la
madrugada. Adernas, el descenso de la temperatura del banco, entre las 12 de la noche
y las 5 de la manana, fue marcadamente lineal con una tasa de cambio de -0.5 °C,
mientras el ambiente, descendia a -0.18 °C.
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La te~perat.ura del banco de hojas estuvo asociada directamente con la temperatura
del aire e Inversamente con la humedad relativa con coeficientes de correlacion
altamente significativos de 0.818 y -0.350 (Tabla 46). De los 49 registros realizados
duran~e las veintic~atro horas, la temperatura del banco fue superior al ambiente por
espacio de 31 periodos de tiempo, 10 cual equivale al 63.3%. Este porcentaje y la
maqnitud de I.asdiferencias termicas nos indican el grade moderado de proteccion del
menstemo apical por parte de las hojas mas pequerias que se encuentran en el interior
de la roseta. Por 10 tanto, el banco de hojas tiene mayor capacidad para retener la
energia calorifica durante la tarde, particularmente en horas de la noche, y en menor
proporcion en la madrugada.
En el ambito poblacional de Espeletia hartwegiana var. centroandina, durante las
6:00 y las 9:00 de la mariana, la marcha diaria de la temperatura del banco de hojas
mostro un descenso marcado con respecto a la temperatura ambiental. En tanto, entre
las 11:00 del dia y las 11:00 de la noche, los bancos exhibieron un comportamiento
termico bien por arriba, el cual se estabilizo con el ambiente entre la 1:00 am y las 5:00
de la madrugada. Sin embargo, en la figura 44, se puede apreciar, como el individuo de
la poblacion nurnero cinco (5), rnostro un sobreenfriamiento ambiental muy
sobresaliente.
La temperatura promedio de los bancos fue de 5.616 DC Y la del ambiente de 4.668 DC
con una humedad relativa media de 74.56%. EI individuo numero cinco (5) presento la
menor temperatura puntual del banco con (-2.3 DC), en ambiente de (1.1 DC) Yhumedad
relativa de (74.9%), la cual se manifest6 a las 6: 10 de la manana. Mientras, el individuo
nurnero cuatro (4), se reqistro la mayor (16.6 DC), con ambiente de (11.4 DC) Yhumedad
de (62.4%), a las 12:02 del dia. En estos individuos, se puede apreciar como la energia
se conserva durante el cicio de muestreo, es decir el individuo que mas se
sobrecalienta 0 absorbe energia durante el dia, es tarnbien uno de los que mas se
enfria 0 libera energia calorica al medio en la noche. Sin embargo, la estrategia
adaptativa general consiste en retener la energia, 10 suficiente y liberarla 10 mas
parsimoniosamente posible, para lograr desplazar significativamente la curva terrnica y
lograr asi un comportamiento diferencial altamente significativo.
EI individuo numero cinco (5), de talla y nurnero de hojas del banco menores, y sin
conformaci6n de necromasa, manifesto la menor temperatura media con 4.5 DC. En
cambio, el individuo numero siete (7), con las menores longitudes de roseta y hojas,
exhibio la mayor temperatura promedio con 6.2 DC. A pesar de estas diferencias, la talla
de los individuos no fue suficiente argumento para discriminar significativamente la
poblaci6n a traves de las temperaturas internas del banco. Por consiguiente, se puede
concluir que la poblacion de Espeletia hartwegiana var. centroandina estudiada a
3870 m, no requiere de una oiferenciacion en la talla para ampliar aun mas la capacidad
termica del banco, ya que la morfometria general de los individuos no se correlaciono
significativamente con la temperatura promedio del banco de hojas j6venes. Sin
embargo, el perimetro del abrigo de hojas muertas y el numero de hojas del banco,
fueron las variables del biotipo que mas grade de asociacion presentaron con respecto
a la temperatura media del banco, los cuales fueron de 0.665 y 0.652, (Anexo 5).
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Tanto el comportamiento terrnico individual como poblacional del banco de hojas
presentaron el mismo grado de regresi6n polin6mico, sin embargo los coeficientes de
determinaci6n (R2) fueron diferentes. La ecuaci6n poblacional muestra un (R2) menor,
debido a la dispersi6n de los valores de temperatura que presentaron los individuos,
especialmente entre las 6:00 y las 8:00 am. Esta dispersi6n, confirma las diferencias
termicas exhibidas por los individuos, sin lIegar a ser significativas, 10 cual es un reflejo
notable de la resistencia terrnica de la poblaci6n frente al cambio subito de la
temperatura del aire a las 7 de la mariana.
Fig. 44. comparaclon del comportamiento termico poblacional del banco y el aire en Espeletia hartwegiana
var. centroandina, Nevado del Tolima, 3~ m. Marzo 27 de 1997. Los rotulos amarillo y azul representan
las ecuaciones de reqresion para el banco y el aire.
Los comportamientos terrnicos polin6micos del banco de hojas, en el ambito individual y
poblacional, mostraron diferencias significativas con respecto al comportamiento
termico del aire en cuanto a los interceptos (f3 0) Y los dos primeros coeficientes (f3 1 Y
f3 2) con un nivel de probabilidad, P<0.007, (Tablas 47 y 48). Sin embargo, a escala
poblacional, las diferencias entre los tres primeros betas (f3) fueron mas significativas,
probabilidad = 0.00.
La cantidad de hojas pequerias que constituyen el banco, en el interior de la roseta,
tienen la capacidad de capturar y retener adecuadamente la energla cal6rica radiante
durante el dia, 10 suficiente como para desplazar la curva, temporal y termicamente, y
alcanzar un comportamiento terrnico diferencial altamente significativo. Este fen6meno
se puede apreciar mas c1aramente al relacionar el numero de hojas, que conforman el
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banco, en cada uno de los individuos con la temperatura promedio del banco. De esta
forma se obtuvo una correlacion positiva significativa de 0.652, la cual significa que
entre mayor sea el nurnero de hojas mayor es la temperatura promedio del banco.
EI desfase terrnico-temporal, resultante de la captura, incremento y retencion calorica
diferencial del banco de hojas, es una respuesta adaptativa importante, aprovechada
por la poblacion, para alcanzar valores superiores al ambiente durante las primeras
horas nocturnas y atenuar el efecto de las bajas temperaturas en la madrugada. Sin
embargo, en horas de la madrugada la marcha diaria tiende a ser ligeramente paralela
al eje temporal, similar al ambiente y cercana a los 2 "C. Esta tendencia se aprecia mas
claramente entre las 6:00 y 7:00 de la mariana, cuando se observe un marcado
aumento en la temperatura del aire, mientras la temperatura interna del banco de hojas
de los individuos solo experirnento un leve incremento. Este fenomeno muestra la
capacidad de resistencia termica, al cambio abrupto ambiental, que tiene el banco de
hojas como mecanismo para oponerse a un sobrecalentamiento repentino y, adernas,
para contraponerse a una perdida rapida de calor y evitar aSI un sobreenfriamiento
ambiental severo.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA MEDULA.
En el ambito individual, la marcha diaria de la temperatura interna de la rneoula y del aire
describieron un comportamiento polinomico de cuarto grado, con coeficientes de
determinacion altamente significativos superiores al 95.0 y 86.0%. En tanto, la temperatura
del suelo, a 10 centlmetros de profundidad, mostro una tendencia polinornica significativa
de tercer grado (Fig. 45).
La temperatura maxima de la rneduia del individuo patron (9.1 OC)se reqistro a las 3:30 de
la tarde, con 7.7 GCY 75.7% de humedad relativa. La temperatura minima de 1.0 GC, se
obtuvo a las 5:30 y a las 6:05 de la mariana, con humedad relativa de 78.8-76.8% y
ambiente de 0.3-0.5 GC. Entre las 3:30 de la tarde y las 6:00 de la mariana, del dia
siguiente, la medula se mantuvo bien por arriba de la temperatura ambiental. En tanto,
entre las 6:30 am y las 3:00 pm, la temperatura del ambiente fue marcadamente superior.
La media medular fue de 5.24 GC,con desviacion estandar de 2.7219 °C. La del ambiente
fue de 4.97 OC,con desviacion estandar de 3.9542 °C. EI suelo tuvo 5.72 °C de promedio y
desviacion estandar de 0.6609 °C. EI comportamiento medular estuvo mas asociado
directamente con las temperaturas internas de la planta, que con las externas como el
suelo y el ambiente, con coeficientes altamente significativos de 0.871 y 0.556
respectivamente.
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Fig. 45. Comparaci6n del comportamiento termico poblacional de Ia medula, el aire y el suelo en Espeletia
hartwegiana var. centroandina, Nevado del Tolima, 3~i')O m. Marzo 27 de 1997. Los r6tulos verde, azul y
cafe, representan las ecuaciones de regresi6n para la rnedula, el aire y el suelo.
La curva patr6n considerada para la rnedula de Espeletia hartwegiana var.
centroandina, present6 un comportamiento similar al del suelo, en forma pero no en
magnitud, ya que la rnedula exhibi6 una amplitud 0 range estimado de temperatura
aproximado de 8 DC, alrededor de todo el cicio, mientras el suelo fue de solo 2°C. EI
comportamiento medular en esta especie, se caracteriz6 por su descenso termico casi
lineal durante gran parte del periodo nocturno, 10 cual denota el grade de independencia
con respecto a la temperatura y humedad ambientales. Este comportamiento indica que la
rnedula esta altamente aislada de las condiciones medioambientales extremas y
fluctuantes a traves del manto de hojas muertas, el cilindro suberoso caulinar y el banco
de hojas. Estas estructuras morfol6gicas, junto can el gran equilibrio termico del suelo, Ie
ofrecen una gran capacidad de estabilizaci6n termica ya que impiden que la energfa
cal6rica contenida en la medula difunda rapidarnente al espacio en las noches can baja
humedad relativa.
En el caso del individuo patr6n, cuando la temperatura del aire descendi6 hasta el valor
mfnimo de -0.2 °e, la temperatura de la medula alcanz6 los 1.1 °e. Mientras, la
temperatura del suelo estaba en 4.9 DC Y la humedad relativa se mantenfa alrededor de
los 79.8%. Este gradiente, suelo-medula-ambiente, se present6 a las 5:00 de la
madrugada. Por tanto, es imposible que la temperatura de la medula alcance el punto
de congelamiento mas tarde, ya que despues de las 5:00 am, la temperatura del aire
comienza a ascender. Cuando la rnedula ha alcanzado el valor mas baja, el ambiente
esta 0.6 °e par debajo. Las diferencias terrnicas que se observaron en la planta patr6n,
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cuando se presentaron las mas bajas temperaturas del ambiente, son suficientes para
evitar la congelaci6n de los tejidos en la fosa rneristernatica (Fig. 45)
La rnedula se correlacion6 positivamente con las temperaturas de la necromasa, la
c1avada, el banco de hojas, el suelo, el ambiente y por ultimo la haz, con coeficientes
altamente significativos de 0.993, 0.991, 0.913, 0.871, 0.556 Y 0.507 respectivamente.
Con 10 cual se puede establecer que la temperatura interna de la medula esta mas
relacionada con las bases foliares muertas que constituyen el abrigo de hojas muertas.
La comparaci6n de los comportamientos terrnicos polin6micos de la rnedula, mostraron
diferencias significativas con respecto al comportamiento terrnico del aire, en cuanto a
los interceptos (fJ 0) y los tres primeros coeficientes (fJ 1, fJ 2 Y P 3) con un nivel de
probabilidad menor de 0.00175, tablas 47 y 48. EI anal isis estadistico de los
parametres. permiti6 establecer claramente que el modele general de la medula exhibe
un comportamiento total mente diferente al modele ambiental. Por 10 tanto, la necromasa
asociada a la rnedula y el banco de hojas constituyeron una barrera muy uttl para la
evasi6n terrnica de los tejidos internos de la planta ante las bajas temperaturas que se
registraron durante el cicio de veinticuatro horas en la epoca seca del mes de marzo del
ario 1997.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA NECROMASA Y LA ZONA DE PRIMORDIOS
FOLIARES DENOMINADA "CLA VADA".
EI comportamiento termico de la necromasa y de los primordios foliares, del individuo
patr6n de Espeletia hartwegiana var. centroandina, se aprecian en las figuras 46 y
47. Las ecuaciones de regresi6n polin6micas que mejor se ajustaron a la marcha diaria
de las temperaturas de estos compartimientos, fueron de cuarto grado, con coeficientes
de determinaci6n altamente significativas del 97.0 y 90.0%.
La temperatura promedio de la necromasa del individuo patr6n, fue de 4.26 °C Y la del
ambiente de 4.89 DC.Mientras, para la clavada fue de 5.90 °C y su respectivo ambiente
de 5.28 DC.La temperatura minima de la necromasa (1.3 DC)se registr6 a las 5:00 de la
madrugada con humedad relativa del 79.8% y ambiente de -0.2 DC.AI mismo tiempo,
que en la clavada era de (2.4 DC) la cual fue observada a las 6:05 am en condiciones
ambientales de 0.5 °C y humedad relativa del 76.8%. La maxima de 6.9 °C, para la
necromasa, se manifest6 a la 1 :00 de la tarde con ambiente de 9.2 °C y humedad
relativa del 59.7%. Entre tanto, la clavada exhibi6 su maxima de 10.8 °C, la cual se
present6 a las 3.00 de la tarde con aire de 11.3 °C y 62.9% de humedad relativa.
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En general se puede apreciar un desfase en el tiempo, tanto de las temperaturas
rnaxirnas como de las mfnimas de estos compartimientos, con respecto al ambiente,
siendo mas notorio el desfase temporal y termico de las rnaximas, particularmente de la
necromasa. Lo cual indica que la necromasa tiene con mayor capacidad de regulatoria
terrnica que la clavada. Sin embargo, la necromasa present6 el segundo range de
variacion terrnica con (5.6 DC) despues del suelo (2.2 °C), con 10 cual se redujo la
amplitud terrnica del ambiente de (11.6 DC) a (8.1 DC) en la medula caulinar. Esta
disminuci6n, se establece como consecuencia de la resistencia terrnica exhibida por la
necromasa, la cual se debe a la baja conductividad cal6rica de los tejidos suberosos
que constituyen las bases de las hojas muertas y el cilindro caulinar central. A pesar de
la restricci6n cal6rica mostrada por la necromasa, la rnedula alcanz6 un valor
importante de oscilaci6n termica (8.1 DC), debido al aporte de calor por parte del banco
de hojas, el cual fluye a traves de los primordios foliares hasta IIegar al apice caulinar,
para despues ser atenuado, eficazmente por la necromasa durante la noche, y evitar
asi el flujo espontaneo de calor hacia el medio exterior.
La temperatura de la necromasa y la c1avada estuvieron asociadas directamente con la
rnedula, con coeficientes de correlaci6n altamente significativos de 0.993 y 0.991.
Mientras, la c1avada 10 estuvo mas con el suelo y menos con el ambiente con valores de
asociaci6n de 0.890 y 0.492 (Tabla 46) Estos coeficientes permiten concluir que los
compartimientos funcionales mas internos tienden a ser menos dependientes de los
factores ambientales externos.
La comparaci6n estadfstica de los parametres ecuacionales de los comportamientos
termicos de la necromasa y la c1avada versus el ambiente, arrojaron diferencias
significativas con respecto a los interceptos (fJ 0). No obstante, para el modele c1avada,
solo los dos primeros coeficientes (fJ 1 Y fJ 2) fueron diferentes con un nivel de
probabilidad, P< 0.0001, (Tablas 47 y 48) En cambio, el modelo para la necromasa
difiere significativamente del aire en cuanto a .los cuatro primeros coeficientes con
probabilidades, P<0.001. Raz6n por la cual, la necromasa asociada al caule, funciona
como un sistema que regula lateralmente las entradas termicas ambientales hacia la
rnedula y por consiguiente evita la perdida de vapor hacia el exterior, particularmente
cuando la humedad relativa del aire desciende rapidarnente en las primeras horas de la
mariana del 85 al 40 %.
En conclusi6n, el modelo termico estimado para la necromasa fue significativamente
superior al modele explicativo de la "clavada". Sin embargo, el modele medular fue el
que mostr6 el mayor grado de diferenciaci6n con respecto al modele ambiental. Estos
tres modelos configuran los diferentes grados de aislamiento termico exhibidos por la
bioforma de Espeletia hartwegiana var. centroandina en el ambito individual, dentro de
la comunidad paramuna del Parque Nacional Natural Los Nevados, nevado del Tolima a
3870 m.
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COMPARACI6N TERMICA DE LOS COMPARTIMIENTOS
GRADIENTES DE DIFUSI6N TERMICA: 3870 msnm.
EI anal isis de varianza de las temperaturas promedio de los compartimientos del individuo
patr6n, de Espeletia hartwegiana var. centroandina denominados, Banco-Clavada-
Haz-Necromasa-Mecula-Suelo, arrojaron diferencias significativas, solo cuando estos
compartimientos se comparan a traves de los cos period os de tiempo (dia-noche).
Los compartimientos, analizados con base en todo el ciclo diario, se ordenaron de menor
a mayor asi: Necromasa (4.26 °C); Haz (4.85 °C); Medula (5.24 °C); Suelo (5.72 °C);
Clavada (5.90 °C) y Banco (5.99 OC). No obstante, las discrepancias entre la necromasa y
el banco, el individuo no present6 distribuci6n termica diferencial entro sus
compartimientos. Sin embargo, se puede apreciar como los compartimientos funcionales
mas internos (banco y clavada) exhibieron las mayores temperaturas promedios, en
condiciones de humedad relativa del 71.64% y ambiente de 5.16 °C. En cambio, los mas
expuestos al medioambiente, como la necromasa y la haz, mostraron las temperaturas
medias mas bajas. De esta forma, la rnedula se ubic6 entre la temperatura del suelo y la
del banco de hojas, durante el ciclo diario.
Las temperaturas medias de los compartimientos estructurales y funcionales, junto con la
del suelo, se agruparon en tres subconjuntos diferentes, tanto en el periodo diurno como
en el nocturno (Tablas 49 y 50). Durante las horas del dia, la haz mostr6 el valor promedio
mas alto con 8.94 °C, mientras la necromasa alcanz6 el registro mas bajo con 4.95 °C. La
rnedula (6.16 OC), se ubic6 entre la clavada (6.84 °C) y el suelo (5.72 °C) y el banco se
estableci6, enseguida de la haz con 8.63 °C. Estos ordenamientos muestran como el
diserio arquitectural de la bioforma de Espeletia hartwegiana var. centroandina
distribuye el calor heteroqenearnente al interior como consecuencia de las propiedades
termicas diferenciales de los compartimientos externos. Esto conlleva a la configuraci6n
de un gradiente termico descendente entre las hojas, la rnedula y la necromasa.
En el periodo nocturno, el suelo present6 el valor medio mas alto (5.72 °C) y la superficie
de la haz el mas bajo (0.59 °C), la cual estuvo mas de un grado centigrado por debajo de
la temperatura ambiental (1.68 °C). Esto indica un marcado sobreenfriamiento ambiental
de 1.09 OC. En contraste con el periodo diurno, durante la noche se despleg6 un gradiente
termico ascendente comprendido entre el suelo (5.72 °C); la necromasa (4.92 °C); el
banco (3.23 °C) y la haz (0.59 °C). Sin embargo, la rnedula (4.28 °C) se estableci6 entre la
necromasa (3.54 OC)y la calvada (4.92 °C).
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Tablas 49-50. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patron de Espeletia hartwegiana var.
controan~.ina, ?~3 subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos. Segun la prueba de
cornparacron multiple de Tukey (HSD). PNN Los Nevados, Nevado del Tolima, 3780m. Marzo 27 de 1997.
NEVADO DEL TOLIMA 'DIA SUBCONJUNTOS3870 rn. PARA EL ALFA ~ 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2 3
NECROMASA 25 4.9520
SUELO 25 57280
MEDULA 25 6.1640 6.1640
CLAVADA 25 6.8440 6.8440 6.8440
BANCO 25 86360 8.6360
HAZ 25 8.9360
Sig. 254 .053 .158
* Perlodo de tiempo comprendido entre las 6:00 am y las 5:59 pm
Temperatura media del aire = 8.73'C
Humedad relativa promedio = 64.53%
NEVADO DEL TOLIMA *NOCHE SUBCONJUNTOS3870 m PARA EL ALFA = 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2 3 I
HAZ 24 .5958
BANCO 24 3.2333
NECROMASA 24 3.5375
MEDULA 24 4.2792 4.2792
CLAVADA 24 4.9167 49167
SUELO 24 5.7208 I
Sig. 1.000 055 .152
* Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 pm y las 5:59 am
Tem peratura media del aire = 1.68 'C
Humedad relativa promedio = 78.21%
La ubicaci6n termica de la mecula, denota la estabilidad interna del individuo, desarrollada
por la bioforma caulirr6sula de Espeletia hartwegiana var. centroandina, ya que la
medula se encuentra aislada, de las altas y bajas temperaturas, a traves de la necromasa
y, ademas, esta favorecida, en su parte inferior y superior, mediante el suministro
constante de calor proveniente del suelo y de la c1avada. Es decir, la medula solo tiene
posibilidades de difundir calor hacia los costados a traves del abrigo de hojas muertas. No
obstante, la necromasa peciolar estuvo algunas decirnas de grados centfgrados por arriba
del banco de hojas j6venes, 10 cual significa que las hojas muertas actuan como sistema
refrigerante de la medula en el dia y aislador en la noche. En otras palabras, la energfa
cal6rica del banco y la clavada difunden hacia la medula caulinar durante el dia. Mientras,
en la noche, el calor fluye desde el suelo y la c1avada hacia el interior medular. Por 10
tanto, el apice caulinar, se convierte en el centro de absorci6n termico mas importante de
la bioforma de Espeletia hartwegiana var. centroandina.
TASAS DE CALENTAMIENTO FOLIAR Y MEDULAR
La superficie de las hojas de Espeletia hartwegiana var. centroandina, a escala
individual, present6 una tasa de cambio termico lineal, la cual se describe en la figura 48.
Cuya ecuaci6n, fue de la forma Y = a + b(X), donde a es el intercepto con el eje (Y), b es
la pendiente 0 tasa de cambio termico, y la (X) es la temperatura ambiental. La tasa de
cambio foliar fue de 1.2129 °C, la cual fue ligeramente inferior a las estimadas en los
paramos EI Granizo y La Paila. Mientras, el area foliar promedio en E. hartwegiana fue
de 189.11 cm2, la cual se ubic6 despues del area foliar maxima obtenida en Espeletia
grandiflora (193.40 crrr) a 3300 m. Sin embargo, las condiciones termicas ambientales
generales, obtenidas a 3780 m, fueron las mas bajas (7.32 °C), despues de las registradas
a 4300 m, en el nevado del Ruiz (7.03 °C).
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Fig. 48. Retacion entre la temperatura superficial de la haz y el ambiente, en el individuo patron de Espeletia
hartwegiana var. centroandina. Nevada de! Tolnna, 3780 m. Marzo 27 de 1997.
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La relaci6n terrnica de la medula versus la necromasa y los primordios foliares (c1avada),
revelaron tasas de cambio lineales diferenciales (Fig. 49 y 50). La mayor tasa de cambio
termico se estableci6 entre la medula y la necromasa (1.4613 °C). Mientras, la
correspondiente a la rnedula y la zona de primordios foliares, fue de 0.8187 °C. Estas
tasas indican que por cada grado centigrado que aumente la temperatura de la
necromasa y de los primordios foliares, la medula incrernentara su temperatura interna
promedio en 1.46 y 0.82 OC, respectivamente. ASI mismo, las ecuaciones estimadas
indican que si la temperatura de la necromasa y de los primordios foliares lIegase acero,
la temperatura media del apice caulinar seria de -0.98 y 0.41 °C, correspondientemente.
A pesar de la mayor tasa obtenida a traves de la necromasa, la zona de primordios
foliares obtuvo el mayor rango de temperatura (9.7 °C). En tanto, la necromasa present6
un rango de 5.6 °C. Sin embargo, la distancia entre el apice caulinar y la c1avada, es
mucho menor a la establecida entre la rnedula y la necromasa. Por tanto, las diferencias
obtenidas en las tasas de cambio, se deben a la naturaleza propia de los tejidos que
constituyen los primordios foliares y la necromasa. Es decir, los primordios foliares
contienen menor cantidad de agua en estado liquido, con respecto a la rnedula, 10 cual
indica que el calor espedfico de la clavada es proporcionalmente menor al apice caulmar
o que posee mayor capacidad de absorber y conducir el calor. En cambio, la necromasa
caulinar, tiene menor capacidad de almacenamiento hidrico y mayor cantidad de tejido
suberoso que la rnedula, 10cual indica que estos tejidos poseen un calor especifico y una
conductividad termica menores. Debido a que la necromasa caulinar esta protegida de la
radiaci6n directa, a traves del abrigo de hojas muertas, !a cantidad de calor absorbida es
menor. Ademas, la baja conductividad calorlfica de la necromasa, permite que la escasa
energla termica absorbida sea retenida rnornentanearnente. De esta forma, la necromasa
se diferencia de la clavada, al ejercer una eficaz acci6n de protecci6n temporal contra la
excesiva elevaci6n de la temperatura ambiental (Fig. 46).
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En conclusi6n, se puede establecer que, la necromasa actua como un sistema de
refrigeraci6n externo, mientras, la clavada funciona como un sistema de calefacci6n
interno.
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EI antagonismo termico, manifestado por la necromasa y por la zona de primordios
foliares, se ve reflejado en la regulaci6n global de la temperatura interna de la medula
caulinar como el resultado de la expresi6n holfstica de la bioforma caulirr6sula de
Espeletia hartwegiana var. centroandina.
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PARQUE NACIONAL NATURAL LOS NEVADOS.
NEVADO DEL TOLlMA: 4200 M.
La zona de estudio uno (I), se encuentra localizada en el Nevado del Tolima, a 4200
metros de altitud, cuyas coordenadas planas son X = 1'005.000 - 1'006.000, de latitud
norte; Y = 861.000 - 862.000, de longitud este. Plancha N° 225-IV-C, departamento del
Tolima. En esta area, entre la quebrada La Siberia y los hilos de agua que dan origen a la
canada EI Silencio, se escogi6 la primera poblaci6n de Espeletia harwegiana var.
centroandina. Las caracterfsticas morfornetricas mas importantes de esta poblaci6n se
describen en la tabla 51.
EI rango de variaci6n rnorfornetrico de la poblaci6n seleccionada fue de 50.5 - 214.0 cm
para la altura; 1772.1 - 5541.8 cm2 para la cobertura de la roseta; 34.0 - 52.5 cm para
el perfmetro de la roseta; 0.0 - 120.0 cm para el perfmetro de la necromasa foliar en
pie; 24.4 - 39.3 cm para el largo y 4.3 - 8.4 cm para el ancho de las hojas
totosinteticarnente activas.
EI individuo patr6n nurnero once (Tabla 51), fue seleccionado aleatoriamente para
realizar las mediciones terrnicas, cada media hora, al interior del banco de hojas
j6venes; en la superficie media de la haz y el enves; en la parte central y apical de la
medula; la zona de primordios foliares, denominada clavada; las bases de las hojas
muertas; y el suelo circundante, a 10 cm de profundidad. Los dernas individuos fueron
monitoreados en forma secuencial cada hora, teniendo en cuenta solo la temperatura
interna del banco de hojas. Tarnbien se tuvo en cuenta la velocidad del viento.
Tabla 51. Moriometrfa general de la poblaei6n (I) de Espeletia hartwegiana var. centroandina en em.
PNN los Nevados, Nevado del Tolima. 4200 m. Marzo 25-26 de 1997.
PLANTA COBERTURA
LONGITUD CM2 PERIMETRO HOJA
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA ROSETA NECROMASA LARGO ANCHO AREA
1 121.0 87.0 34.0 2551.8 39.5 30.8 29.9 7.7 152.9
I
2 106.0 70.0 360 3019.1 51.5 104.5 31.3 5.7 119.3
3 114.0 82.0 32.0 2734.0 50.0 33.0 27.5 7.5 137.5
4 146.0 114.0 320 4185.4 46.0 30.5 33.0 8.4 184.3 I
158.5 126.5 32.0 2734.0 46'"' 100.5 26.8 6.2 110.15 .L
I6 86.0 57.0 29.0 2734.0 44.0 33.0 28.7 4.7 00.3
7 58.0 24.0 34.0 22002 44.0 00 34.3 6.0 137.6 I8 214.0 171.0 43.0 5541.8 52.5 111.0 34.4 7.0 159.5
9 118.5 82.0 36.5 4071.5 49.5 112.0 39.3 6.6 173.4 I
10 50.5 20.5 30.0 1772.1 34.0 0.0 24.4 4.3 69.1 I'11 178.0 142.0 36.0 4839.8 53.5 120.0 34.1 7.0 157.9
MEDIA 122.8 88.7 34.0 33158 46.4 622 31.2 6.5 135.6 I
lndividuo oatron
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COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA HAZ
EI recorrido diario de la temperatura superficial de la haz y del aire, en el individuo patr6n
nurnero once de Espeletia harwegiana var. centroandina, describi6 un comportamiento
polin6mico de cuarto grado con coeficientes de determinaci6n altamente significativos
superiores a182.0 y 89.0 %, cuyas ecuaciones se pueden apreciar en la figura 51.
20 r----------------,!!r---ll------------.---o~--__c;/J.k_./!r__T 1CXJ
90
80
70 E
«
:i!'
60 i=«....
50 L>Ja::
Q
40 «c
LIl
:f
30 ::::l
J:
0
20
10
15 _t___-----'~r_____-__\_--_____,,1i,\--ltf-+_I_-+_ 1----1---------+
Fig. 51. comparaoon del comportamiento terrnico de la haz, el aire y la humedad relativa en el individuo
patron de Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevada del Tolima, 4200 m. Marzo 25-26 de 1997.
Los rotulos verde y azul representan las ecuaciones de reqresion para la haz y el aire.
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La curva termica calculada para la haz permaneci6 ligeramente por encima del
ambiente, entre las 5:00 de la mariana y las 7:00 de la noche. Sin embargo, es
importante como tanto la curva de la haz como sus valores observados descendieron y
se mantuvieron por debajo de la temperatura ambiental, entre las 12:00 pm y las 5:00
am del dia siguiente. EI descenso terrnico puntual mas notorio fue de (-1.4 DC),
registrado a las 2:00 de la madrugada, con temperatura ambiente de -0.1 DC Y
humedad relativa del 91.6%. EI comportamiento relativamente constante de la hoja
durante la madrugada estuvo relacionado con la marcha tarnbien constante de la
humedad relativa y la temperatura del aire. A diferencia de la poblaci6n a 3870 m, la
velocidad del viento permaneci6 practicamente en cero durante toda la noche, 10 cual
explicarfa el bajo nivel de sobreenfriamiento ambiental manifestado por las hojas. En
general, tanto la temperatura de la haz como la del ambiente, junto con la hurnedad
relativa, mostraron un comportamiento muy regular, es decir con muy pocas
fluctuaciones a 10 largo del periodo nocturno. No obstante, entre las 8:00 am y las 2:00
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prn, se presentaron los cambios mas importantes en la humedad relativa, la velocidad
del viento y la temperatura del aire, los cuales se reflejaron en las fluctuaciones
tarrnicas de la haz, razon por la cual el modelo polinomico foliar obtuvo un coeficiente
de determinacion por debajo del 83%.
La temperatura foliar puntual mas alta, del individuo nurnero once, se detecto a las 2:30
de la tarde con 16.2 °C, ambiente de 11.3 °C Y50.6% de humedad relativa. Mientras, la
minima de -1.4 °e, se logro registrar a las 2:00 de la madrugada, con ambiente de -0.1
°C Y humedad relativa del 91.6%. Los comportamientos termicos de la haz y del aire
estuvieron asociados inversamente con la humedad relativa del aire, con coeficientes
de correlacion altamente significativos del orden de -0.706 y -0.598 (Tabla 52), los
cuales indican que la haz cambia mas proporcionalmente que el aire, es decir, cuando
la humedad del ambiente desciende rapioamente, la haz manifiesta un aumento termico
marcado superior al ambiente, con 10 cuaJ se puede establecer que la haz tuvo mayor
capacidad de sobrecalentamiento ambiental que de sobreenfriamiento, a pesar que
durante la noche tarnbien se presentaron descensos en la humedad relativa.
En promedio, la temperatura ambiental (4.24 °C) fue ligeramente inferior a la de la haz
(5.06 °C), con humedad relativa media del 81.06 %. EI grado bajo de asociacion entre la
temperatura del aire y el porcentaje de humedad, que en promedio fue relativamente
alto, explican el moderado sobreenfriamiento de la superficie de las hojas durante la
madrugada ya que la humedad se comporto relativamente constante durante este
periodo de tiempo, debido posiblemente a la ausencia de viento.
Tabla 52. Matriz de correlacion pararnetrica de las variables ambientales y terrnicas en un individuo de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, durante un cicio de 24 horas. PNN los Nevados, Nevado del
Tolima. Marzo 25·26 de 1997.
NEVADO DEL TOLIMA AMBIENTE BANCO CLAVADA HAl HR MEDULA NECRO SUELO TIEMPO
4200 M
AMBIENTE 1.000 756('") .118 .967("") -.673("") .171 .532("") -.454("') .234
BANCO .756(-) 1.000 683('") 730("") -.296(") .702('") .899("") .081 .558("")
CLAVADA .118 .683('") 1.000 .082 .239 .986("') .885('") 763("") .727(j
HAl 967("") .730("') .082 1.000 -.708('") .125 .475(-) -.497('") .227
HR -673('") -.296(') .239 -706('") 1.000 .192 -.074 .471('") .223
Pearson
MEOULA .171 702(-) 986(-) .125 .192 1.000 917(-) .747("') .731(-)
NECRO .532('") 899("") 885('") .475("") -.074 .917('") 1.000 .453('") .702('")
I SUELO -.454('") .081 763("') -.497(") .471 ("") .747('") .453('") 1.000 .470('")
TIEMPO .234 558('") 727('") .227 .223 .731("') .702('") .470("") 1.000
N 51 51 51 51 51 51 51 51 51
'" La Correlaci6n es significativa al nivel de 0.01 (2-colas).
, La Correlaci6n es significativa a! nivel de 0.05 (2-colas).
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EI anal isis comparativo del comportamiento polin6mico autoecol6gico de la temperatura
superficial de las hojas, con respecto a la marcha diaria de la temperatura ambiental,
arroj6 diferencias significativas en cuanto a los dos primeros betas de la regresi6n (fJ 2
Y fJ 3) con un nivel de probabilidad, P< 0.001. Sin embargo, los interceptos de la
ecuaci6n fueron similares, probabilidad del 0.48932 (Tabias 53 y 54). Si bien, ios
interceptos se consideran iguales, se puede concluir que el comportamiento general de
la haz difiere significativamente del ambiente especial mente en las horas del medio dia
y la madrugada. Por 10 tanto, se puede establecer que la superficie foliar experiment6
un sobrecalentamiento puntual significativo en la mariana yen la tarde, en condiciones
de alta temperatura y baja humedad relativa. Mientras, en horas de la noche y la
madrugada, con temperaturas y humedad relativa bajas, la superficie de las hojas se
sobreenfrfo moderadamente. Este grado de sobreenfriamiento ambiental, puede ser la
expresi6n de los cambios repentinos en la humedad relativa, los cuales permiten el flujo
espontaneo de calor del suelo y de la superficie de las hojas al exterior, con 10 cual se
obtiene el descenso termico de la lamina foliar y aSI el indumento puede capturar algo
de la humedad del aire.
Tabla 53. Parametres polinomicos y estadistlcos residuales de las regresiones para determinar y
comparar el comportamiento terrnico de las estructuras del biotipo y la temperatura del aire; en un
individuo de Espeletia hartwegiana var. centroandina. PNN los Nevados, Nevado del Tolima, 4200 m.
Marzo 25-26 de 1997.
PARAMETROS BANCO CLAVADA HAZ MEDULA NECROMASA AMBIENTE
BO= Intercepto (a) 8.074638 7.483053 1.05~ 5.232147 3.954849 1.073928
Pr> TI O.OX)1 0.CXXl1 0.4391 0.CXXl1 0.CXXl1 0.1477
81 = Hora (a) -4.69Zn3 -1.007511 -3.045325 -1.157695 -1.186538 -1.924865
Pr > TI 0.<m1 0.CXXJ1 0.CXX)6 O.CXXl1 OCXXl1 O.CXXl1 I
I~B~2:..:=~Ho~r~a)'_'~(iaL-)_+-~O',::889~184~-+_..::.O.~12=:7::::oo77_+-~0~.8=64:::::7.;:.46::....--+-----::o::z..1.;:;:354~19::...-+---"0:;;.1c;:;8;;;18~4.:-7_t--'0=;.54~77;:;:;03:=--j
Pr > ITI O.CXXl1 0.00J4 0.CXXl1 0.CXXl1 0.CXXl1 0.CXXl1
B3 = Hora)" (a) -0.046 0.00204 -0.059231 -0.003718 -0.007244 -0.036324
Pr> ITI 0.CXXl1 0.3519 0.CXXl1 0.CXXl1 0.0002 0.CXXl1
B4 = Hora)' (a) 0.CXXJ694 -O.CXXll99 0.00119 N.E 0.C<XX)67181 0.0C0699
Pr > ITI 0.0001 0.CXXl1 0.CXXl1 N.E 0.0798 0.CXXl1
R" 0.9144 09736 0.8290 0.9496 0.9432 0.8993
Pr> IFI 0.CXXl1 0.CXXl1 0.CXXl1 0.CXXl1 0.CXXl1 0.0001
Pr>-ISI Ib} 0.8007 0.9779 0.7255 08462 0.8680 0.8174
Pr >=IMI (b) 1.0000 0.7798 0.7798 1.0000 0.7798 0.4011
Normal (Pr<W) (b) 04123 0.2006 0.3::>23 0.2726 0.4811 0.1854
N 51 51 51 51 51 51 I
If"j (~ia):-;B::-e-;-ta-e--:sl:-im-a7do--l.--~----l--~---l--.:::.:...----IL--...:::.:...--L----::-:..--.L--....=...:----j
, (b) Estadfstico oara los residuales
N.E: No Estimado
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Tabla 54. Calculo de los estadisticos de comparaci6n de los betas ( to = Ordenada en el origen y t1 =
Coeficientes de X1 ..Xn) de la regresi6n polin6mica y la probabilidad I to I > t alfal2, n - 2; en el individuo de
Espeletia hartwegiana var. centroandina. PNN los Nevados, Nevado del Tolima, 4200 m. Marzo 25-26
de 1997.
PARAMETROS n BANCOVS CLAVADAVS HAZVS MEDULA VS NECROMASA VS
AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE
T60(a) 12.3747 45.3879 -D.02691 67.8673 22.778
Prob> ITI 0.0 0.0 0.48932 0.0 0.0
T61 -70.9430 40.3285 -24.5561 -229.443 -112.189
Prob > ITI 0.0 0.0 0.0 00 0.0
T62 8.93108 -43.8006 6.94835 9.72218 -47.8627
Prob > ITI 3.7352E-12 0.0 3.9877E-D9 2.5435E-13 0.0
TB3 -D.28537 3.99373 -0.50203 0.011348 3.74282
Prob> ITI 0.38828 0.00010889 0.30095 0.4956 000023911
T64 0.0011396 -0.09380 0.010761 **N.E -0.081001
Prob> ITI 0.4005 0.46283 0.4g)73 **N.E 0.46785
N 51 51 51 51 51
(*) T oara Ho: Diferencia entre los Betas Estimados - O. (*.) N.E: No Estimado
COMPORTAMIENTO TERMICO DEL BANCO DE HOJAS.
Los comportamientos terrnicos del individuo patr6n, al interior del banco de hojas
j6venes y del aire, se consideran en la figura 52. Las ecuaciones de regresi6n
polin6micas que mejor describieron la marcha diaria de las temperaturas fueron de
cuarto grado, con coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al
90.0 y 82.0 %.
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Fig. 52. Comparaci6n del comportamiento termico del banco y el aire en el individuo patr6n de Espeletia
hartwegiana var. centroandina, Nevada del Tolima, 4200 m. Marzo 25-26 de 1997. Los r6tulos amarillo y
azul, representan las ecuaciones de regresi6n para el banco y el aire.
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La temperatura maxima del individuo patr6n (21.6 DC), registr6 a las 3:40 de la tarde,
con 8.9 DC de ambiente y 55.7% de humedad relativa. La minima de (1.4 DC), se
present6 a las 6:30 de la mariana, con 1.2 DC Y85.5% de humedad. Entre las 9:00 de la
mariana y las 5:00 de la madrugada del dia siguiente, la temperatura del banco se
mantuvo bien por arriba del ambiente, especial mente a las 3:40 pm con 12.7 DC de
diferencia. Luego, entre las 7:00 y las 9:00 de la manana, el banco permaneci6 por
debajo de la temperatura ambiental, con algunos grados centigrados de discrepancia.
A diferencia del comportamiento foliar, el banco de hojas nunca present6 temperaturas
por debajo del ambiente en horas de la noche 0 la madrugada. Sin embargo, en las
primeras horas de la mariana, debido al desfase terrnico-temporat de las curvas de
comportamiento terrnico, es decir, el banco exhibe un notable sobrecalentamiento
ambiental, el cual obtiene su maxima expresi6n una hora despues que ha ocurrido la
maxima temperatura ambiental. Sin embargo, el desfase termico-ternporal, estimado
para el banco, fue de 8.7 DC Y de 2 horas y 40 minutos, el cual es muy superior al
exhibido por Espeletia harwegiana var. centroandina, a 3870 m.
El grade de resistencia terrnica, mostrado por esta especie a 4200 m, fue suficiente
para mantener la temperatura del banco muy por arriba del ambiente y prolongar aun su
estado termico hasta media hora, despues las 6:00 de la mariana, hora en la cual el
ambiente ya ha comenzado a incrementar su temperatura. La resistencia del banco a
ser calentado, se puede mostrar, entre 6 y 8de la manana, cuando el banco de hojas
esta por debajo del ambiente, mientras, la superficie de las hojas estan por arriba del
ambiente. Esta resistencia, Ie permite mantener la temperatura, entre sus hojas mas
pequerias, algunos grados centfgrados por debajo del ambiente, a pesar de haber la
suficiente energia cal6rica para elevar la temperatura de los cuerpos que esten
expuestos directamente a los rayos solares, como fue el caso de las hojas ilustrado
anteriormente (Fig. 51 y 52).
La temperatura del banco de hojas estuvo asociada directamente con la temperatura
del aire e inversamente con la humedad relativa, con coeficientes de correlaci6n
altamente significativos de 0.756 y -0.296, los cuales fueron respectivamente menores
a los obtenidos a 3870 m, (Tablas 46 y 52). De los 51 registros realizados durante las
veinticuatro horas, la temperatura del banco fue superior al ambiente por espacio de 47
periodos de tiempo, 10 cual equivale al 92.2%. Este porcentaje y la magnitud de las
diferencias terrnicas promedio (5.4 DC) nos pueden indicar el grado de protecci6n del
meristemo apical por parte de las hojas mas pequerias que se encuentran en el interior
de la roseta. Por 10 tanto, el banco de hojas a 4200 m, tuvo mayor capacidad para
absorber y retener la energfa radiante en forma de calor durante casi todo el cicio.
Tarnbien se pudo observar como, durante la madrugada, el banco de hojas exhibe la
otra capacidad terrnica complementaria, es decir, la resistencia que ofrece al flujo
pasivo de calor a favor del gradiente ambiental, 10 cual se logra al mantener el calor
retenido, al interior de los espacios foliares especializados en almacenar agua, debido
al alto grade de calor especifico del agua y al volumen que esta ocupa dentro de la
roseta.
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En el ambito poblacional de Espeletia hartwegiana var. centroandina a las 7:00 de la
mariana, la marcha diaria de la temperatura del banco de hojas mostr6 el unico declive
marcado con respecto a la temperatura ambiental. Sin embargo, a las 8:00 am, algunos
individuos de la poblaci6n todavfa permanedan con sus temperaturas internas por
debajo del ambiente. Entre las 9:00 del dfa y las 6:00 de la mariana del dfa siguiente,
los bancos exhibieron un discurrimiento terrnico bien por arriba del ambiente, el cual
despues de las 12:00 de la noche, fue equiparandose paulatinamente con la
temperatura del aire a las 6:30 de la mariana. No obstante, se puede apreciar en la
figura 53, que entre las 4:00 y 6:30 am, el individuo nurnero diez exhibi6 un
sobreenfriamiento leve.
30,--------------------------------,
25
'Y'=O:OOI10. O&34~+111W. 53833x+69198
R2=08413 I--------~---------__J
o
20 -r-------------1O----tJ--!'~ll
C:l
0(
!5 15 -r--------------....--d:I-d-t:I~~0-------=-'_Ii";~J------__I
I-
~
~ 10 -j------------""'"
::f
llJ
I-
·5.L-------------------------------'
o 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
T1EMPO (HORAS)
o BANCO G AIRE -Polinomica(AIRE) -Polinomica(BANCO)
Fig. 53. Comparacion del comportamiento termico del banco y el aire, en la poblacion de Espeletia
hartwegiana var. centroandina, Nevada del Tolima, 4200 m. Marzo 25-26 de 1997. Los r6tulos amarillo y
azul, representan las ecuaciones de regresi6n para el banco y el aire.
La temperatura promedio del banco de hojas de la poblaci6n fue de 9.42 °C y la del
ambiente de 4.60 °C con una humedad relativa promedio de 80.15%. EI individuo
numero diez (10) present6, a las 5:29 de la madrugada, la menor temperatura puntual
del banco, con (-1.0 °C), ambiente de (0.7 °C) y humedad relativa del 83.4%. Mientras,
a las 3:44 de la tarde, en el individuo nurnero cinco (5), se registr6 la mayor con (24.6
°C), ambiente de (9.3 °C) y humedad del (62.4%). EI individuo 10 se caracteriz6 por
tener las medidas morfornetricas mas pequerias y sin conformaci6n de necromasa. En
tanto, el individuo cinco se distingui6 por poseer uno de los perfmetros de necromasa
mayores (109.5 cm). A pesar de existir diferencias termicas entre los bancos de los
individuos, estas no fueron significativas. Por tanto, se puede concluir que la poblaci6n
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de Espeletia hartwegiana var. centroandina estudiada a 4200 m, no requiere de una
diferenciaci6n en la talla para desarrollar aun mas la capacidad terrnica del banco, ya
que la morfometrfa general de los individuos no estuvo asociada significativamente con
la temperatura promedio del banco de hojas j6venes. Sin embargo, el perfmetro de la
roseta, fue la variable del biotipo que mas grade de asociaci6n present6 con respecto a
la temperatura media del banco de hojas, la cual fue de 0.429, anexo (7).
Tanto el comportamiento terrnico individual como poblacional del banco de hojas,
presentaron el mismo grado de regresi6n polin6mico, sin embargo los coeficientes de
determinaci6n (R2) fueron diferentes (Fig. 52 Y53). La ecuaci6n poblacional muestra un
(R2) menor, debido a la dispersi6n de los valores de temperatura que presentaron los
individuos, principalmente entre las 9:30 y las 10:30 am, ya que para este muestreo se
tuvo en cuenta los dos dias consecutivamente (marzo 25-26). Sin embargo, la mayor
dispersi6n se present6 entre las 2:00 y 3:00 de la tarde. Esta dispersi6n, confirma las
diferencias terrnicas exhibidas per los individuos, sin lIegar a ser significativas.
Los comportamientos termicos polin6micos del banco de hojas, en el ambito individual y
poblacional, mostraron diferencias significativas con respecto al comportamiento
terrnico del aire en cuanto a los interceptos (fJ 0) Y los dos primeros coeficientes ( fJ 1 Y
fJ 2) con un nivel de probabilidad, P< 0.0001, (Tablas, 53 y 54). Sin embargo, a escala
poblacional las diferencias entre los tres primeros betas (fJ) fueron mas significativas,
probabilidad = 0.00 EI desfase termico-temporat de la curva terrnica, resultante de la
captura y retenci6n cal6rica del banco de hojas, es una estrategia adaptativa importante
aprovechada por la poblaci6n, para alcanzar valores superiores al ambiente, durante las
primeras horas de la manana y de la tarde, y asi mantener esta diferencia durante la
noche y la madrugada. Sin embargo, la marcha terrnica nocturna tiende ligeramente a
cero en forma casi recta, con respecto al eje temporal, mientras el ambiente despliega
un aumento lineal muy leve a partir de las 3:00 de la manana. Esta estrategia adaptativa
termica de las hojas mas pequerias de la roseta, muestra la capacidad de resistencia que
tiene el banco de hojas para evitar un choque terrnico abrupto. Este fen6meno se
apreci6 mas c1aramente entre las 7:00 y 8:00 de la manana, cuando se observ6 un
importante aumento en la temperatura del aire, mientras la temperatura interna del
banco de hojas de los individuos solo manifest6 un ligero incremento.
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA MEDULA.
En el ambito individual, el comportamiento termico de la medula y del suelo, fueron
descritos satisfactoriamente a traves de ecuaciones polin6micas de tercer grado, con
coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al 79.0 y 94.0%. En
tanto, la temperatura del aire, fue explicado por medio de la curva polin6mica de cuarto
grado (Fig. 54). Sin embargo, la comparaci6n de los parametres ecuacionales de la
rnedula y el ambiente se realiz6 con base en curvas de tercer grado.
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La temperatura maxima de la medula del individuo patr6n (6.9 DC), se registr6 a las 4:35
de la tarde, con 6.8 °c de ambiente y 66.8% de humedad relativa, la mfnima de 1.8 DC, se
obtuvo a las 6:30 de la mariana, con humedad relativa del 85.5% y ambiente de 1.0 DC.
Entre las 5:25 de la tarde y las 6:30 de la mariana, del dfa siguiente, la medula se mantuvo
bien por arriba de la temperatura ambiental. En tanto, entre las 7:00 am y las 5:00 pm, la
temperatura del ambiente fue marcadamente superior. La media medular fue de 4.44 DC,
con desviaci6n estandar de 1.5352 oC; la del ambiente de 4.16 DC, con desviaci6n
estandar de 3.5652 DC; el suelo de 5.96 °c y desviaci6n estandar de 0.6257 DC.
EI comportamiento medular estuvo asociado mas directamente con las temperaturas de
los compartimientos internos de la planta como la c1avada, que con las externas como el
suelo, con coeficientes altamente significativos de 0.986 y 0.747 respectivamente. En esta
especie, la rnedula no present6 ningun grade de correlaci6n con el ambiente ni la
humedad relativa, 10 cual denota el grade de independencia que logra la medula caulinar,
con respecto a los factores ambientales estudiados, resultante de la expresi6n global de la
arquitectura del biotipo caulirr6sula.
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Fig. 54. cornparacton del comportamiento termico poblacional del apice caulinar, el aire y el suelo en
Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevada del Tolirna, 3750 m. Marzo 27 de 1997. Los rotulos
verde, azul y cafe, representan las ecuaciones de reqresion para la rnedula, el aire y el suelo.
La curva patr6n estimada para la medula caulinar de Espeletia hartwegiana var.
centroandina, present6 un comportamiento affn al del suelo, sin embargo, la rnedula
exhibi6 un rango de 5.1 DC, mientras el suelo fue de solo 2.2 DC. EI comportamiento
medular en esta especie, se caracteriz6 por su disposici6n simetrica con respecto al
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tiempo y a la temperatura media, ya que sus temperaturas rnaxirnas y mfnimas ocurrieron
con un desfase de 12 horas y estan equidistantes de la temperatura media, 10 cual resulta
en una curva geometrica muy regular. Esta regularidad se expres6 c1aramente entre las
8:00 y las 10:30 de la mariana de los dfas 25-26 de marzo, cuando las condiciones
ambientales circundantes al individuo patr6n fueron bien diferentes. No obstante, la
tendencia del comportamiento medular fue similar en ambos dfas. Este comportamiento
indica que la rneoula esta altamente aislada de las condiciones medioambientales
considerablemente cambiantes y extremas, a traves del manto de hojas muertas y del
banco de hojas. Estas estructuras morfol6gicas, junto con el gran equilibrio terrnico del
suelo, Ie confirieron una mayor capacidad de estabilidad termica comparada con la
obtenida por el individuo patr6n a 3870 m.
En el caso del individuo patr6n, cuando la temperatura del aire descendi6 hasta el valor
minima de -0.3 °e, la temperatura de la rnedula alcanzaba los 4.1 °e, el banco tenia 4.3
°e y la c1avada 5.8 °e; mientras, la temperatura del suelo estaba en 6.4 °e y la
humedad relativa se mantenia alrededor de los 87.6%. Este gradiente terrnico, suelo-
clavada-banco-medula-arnbiente, se present6 a la 1:07 de la madrugada. Por tanto, es
imposible que la temperatura de la medula caulinar a/cance el punta de congelamiento,
ya que despues de las 3:00 am, la temperatura del aire manifiesta un ligero e
intermitente ascenso, debido posiblemente a la reradiaci6n terrnica que experimenta el
suelo en las noches despejadas. Cuando la rnedula ha alcanzado el valor mas bajo de
1.8 °e, a las 6:30 de la mariana, la temperatura del aire ya ha logrado un incremento
casi exponencial. Estas diferencias terrnicas observadas en los compartimientos de la
planta patr6n, cuando se presentaron las mas bajas temperaturas del ambiente, son
mas que suficientes para evitar la congelaci6n de los tejidos en la fosa meristernatica.
La rnedula caulinar, se correlacion6 positivamente con las temperaturas de la c1avada,
la necromasa, el suelo y el banco de hojas, con coeficientes altamente significativos de
0.986, 0.917, 0.913, 0.747 Y 0.703 respectivamente. Con 10 cual se puede establecer
que la temperatura interna de la rnedula esta mas relacionada con las estructuras
foliares incipientes que constituyen el compartimiento denominado c1avada.
La comparaci6n de los comportamientos terrnicos polin6micos de la rnedula, mostraron
diferencias significativas con respecto al comportamiento termico del aire, en cuanto a
los interceptos (fJ 0) y los dos primeros coeficientes (fJ 1 Y fJ 2), con un nivel de
probabilidad igual a cero (Tablas 53 y 54). EI analisis estadistico de los para metros
permiti6 establecer claramente que el modelo general de la rnedula exhibe un
comportamiento totalmente diferente a la temperatura ambiental. Por 10 tanto, la
necromasa asociada a la rnedula, el banco de hojas y especial mente el compartimiento
denominado "c1avada" son barreras muy utiles para la evasi6n terrnica global de los
tejidos internos de la planta ante las bajas temperaturas que se registraron durante el
cicio de veinticuatro horas en la epoca seca del mes de marzo del ario 1997.
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COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA NECROMASA Y LA ZONA DE PRIMORDIOS
FOLIARES DENOMINADA "CLAVADA".
EI comportamiento terrnico, del individuo patron de Espeletia hartwegiana var.
centroandina determinado en los compartimientos denominados necromasa y
c1avada, se aprecia en las figuras 55 y 56. Las ecuaciones de reqresion polin6micas
que mejor se ajustaron a la marcha diaria de las temperaturas fueron de cuarto grado,
con coeficientes de determinacion altamente significativos superiores al 94.0 y 97.0 %.
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Fig. 55. Comparaci6n del comportamiento termico de la necromasa peciolar y el aire en el individuo patr6n de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevado del Tolima, 4200 m. Marzo 25-26 de 1997. Los r6tulos
gris y azul, representan las ecuaciones de regresi6n para la necromasa y el aire.
La temperatura promedio de la necromasa, fue de 4.05 °c y la del ambiente de 4.17 °C;
de 6.43 °C para la c1avada y su respectivo ambiente de 4.24 °C. La temperatura mfnima
de la necromasa (1.2 °C), se registro a las 6:30 de la manana con humedad relativa del
85.5% y ambiente de 1.1 °c. Mientras, en la clavada fue de (2.1 °C), observada a las 8:15
am, en condiciones ambientales de humedad relativa del 48.0 % y 8.6 °c en el aire. La
maxima para la necromasa se manifesto a las 3:40 de la tarde con 7.2 °e, ambiente de 9.2
°c y humedad relativa del 55.3%. Entre tanto, la clavada exhibio su maxima a las 6.30 prn.
con 11.3 OC,aire de 4.0 °C y 95.4% de humedad relativa.
129
16 ~--------- --,
14 r------------------(!)------------I
12 +-__ -----jy "'.0.OOO2x·+O.002X~+O.i~76x~- 1.6075x +7.483
, R.~0.9_736 1-----------------1
~ 10 r--------------".------:::-__=_ 1---'"!,..£---.----"t'J---c"...----------j
<
"~8r--------------:;~~=----~~"""'"
<
ffi 6 r~.-----------____7'~_o--~r:;fIl_-----~ -------1e,
I
~ 4 -r---- ..........;Q--n---~~-_.""f""I:JlL---------____=<1P_.:___----_____1
2 -r-------------:~.L..C:=---O---------------=--~c_""---_____1
_2.L.....-- ------l
o 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
TIEMPO (HORAS) I
o CLAV~O AIRE =POlin6miCa(C~~A) -POlin6miCa(AI~~ _~
Fig. 56. Comparaci6n del comportamiento terrnico de la zona de primordios foliares y el aire en et individuo
patr6n de Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevado del Tolima, 4200 m. Marzo 25-26 de 1997.
Los r6tulos amarillo azul, representan las ecuaciones de regresi6n para la clavada y el aire.
En general se pudo apreciar los desfases marcados de las curvas en el tiempo de los
compartimientos de la necromasa y la zona de primordios foliares, tanto de las
temperaturas rnaxirnas como de las mfnimas. Sin embargo, es mas notorio el desfase
termico-temporal estimado de la c1avada, el cual fue de 2.1 °C Y 6 horas. En tanto, la
necromasa mostr6 un desfase termico de 2.4 °C por debajo del ambiente y 4 horas, 25
minutos de contraste. La diferencia entre las rnaxirnas estimadas de estos
compartimientos fue de 4.7 °C y de 0.9 °C de discrepancia entre las mfnimas
calculadas. De acuerdo con las anteriores diferencias, Y la establecida con la rnedula
caulinar, la zona de primordios foliares ha logrado mantener una reserva terrnica
observada de 4.0 °C, por arriba del apice caulinar, para ser difundido hacia el ambiente
y hacia el interior del caule. Entre tanto, la necromasa se encuentra 0.6 °C, por debajo
de la rnedula, y debido a su escasa conductividad calorifica, al manto de hojas muertas
y a la temperatura del suelo de 6.8 °C, el flujo pasivo de calor hacia el ambiente se
retardarfa 10 suficiente, para que la tasa de descenso termico medular (-0.36 °C/hora),
fuese la menor de los compartimientos estructurales y funcionales de la bioforma de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, raz6n por la cual, la necromasa y el suelo
funcionan como compartimientos terrnicos reguladores de la temperatura interna de la
medula caulinar. Esta tasa, se consider6 entre las 19 y las 24 horas del dia.
EI almacenamiento de agua por unidad de biomasa de la roseta, el cual esta expuesto
mas directamente a la radiaci6n solar, que la contenida en la necromasa caulinar,
puede retener mas el calor, con una tasa de descenso terrnico de (-0.74 °C/hora), que
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el banco de hojas j6venes (-1.68 °C/hora). Sin embargo, la cantidad de tejido suberoso
que posee la necromasa, Ie permite atenuar aun mas la perdida de calor a favor del
gradiente ambiental, 10 cual se refleja en la tasa de descenso termico de (-0.46
°C/hora).
La marcha termica de la necromasa y la clavada estuvieron asociadas directamente con
la rnedula, con coeficientes de correlacion altamente significativos de 0.917 Y 0.986. La
clavada exhibi6 el coeficiente mas bajo de 0.118, seguido por la rnedula (0.171), con
respecto al ambiente (Tabla 52) Estos coeficientes permiten concluir que los
compartimientos mas internos de la planta patron tienden a ser menos dependientes de
los factores ambientales externos estudiados.
La cornparacion estadfstica de los parametres ecuacionales de los comportamientos
terrnicos de la necromasa y la clavada versus el ambiente, arrojaron diferencias
significativas con respecto a los interceptos (fJ 0) Y los tres primeros coeficientes (fJ 1,
fJ 2 Y fJ 3) con un nivel de probabilidad, P< 0.001, (Tablas 53 y 54). Sin embargo, al
igual que a 3870 m, el modelo explicativo del comportamiento termico de la necromasa
fue mas diferencial, respecto al modele ambiental, que el estimado para la zona de
primordios foliares. Mientras, el modele polin6mico medular revel6 el maximo grado de
aislamiento terrnico.
Los tres modelos estadfsticos anteriores, y sus respectivas tasas diferenciales de
descenso termico, se pueden considerar como la manifestaci6n mas notable del
aislamiento termico, resultante de la expresi6n global de la bioforma caulirr6sula de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, en el ambito individual, dentro de la
comunidad paramuna del Parque Nacional Natural Los Nevados, nevado del Tolima a
4200 msnm.
COMPARACION TERMICA DE LOS COMPARTIMIENTOS
GRADI~NTES DE. DIFUSION TERMICA: 4200 msnm.
EI anal isis de las temperaturas medias de los compartimientos del individuo patron, de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, Banco-Clavada-Haz-Medula-Necromasa,
junto con el suelo, arrojaron diferencias significativas, durante los tres perfodos de tiempo
considerados en este estudio.
Los compartimientos, analizados con base en todo el ciclo diario, se ordenaron de menor
a mayor de la manera siguiente: Necromasa (4.049 DC);Medula (4.44 °C); Haz (5.06 °C);
Suelo (5.96 DC);Clavada (6.429 °C) y Banco (9.717 °C). EI banco de hojas j6venes, fue el
unico compartimiento que conform6 el tercer subconjunto diferencial, sequn la prueba
multiple de Tukey (Tabla 55). Sequn esta prueba, se pudo apreciar como los
compartimientos mas internos, el banco y la clavada, exhibieron las mayores temperaturas
promedios del individuo patron, en condiciones de humedad relativa del 81.06% y
ambiente de 4.20 DC.Mientras, los mas expuestos al medioambiente, como la necromasa
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y la haz, mostraron las temperaturas medias mas bajas. Asimismo, la medula se ubic6
entre la temperatura de la necromasa y la haz con algunas decimas de temperatura por
arriba del ambiente.
Tabla 55. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patron de Espeletia hartwegiana var.
controandina, en 3 subconjuntos diferenciales con grupos de promedios homoqeneos. Segun la prueba de
comparacion multiple de Tukey (HSD). Cicio diario. PNN Los Nevados, Nevado del Tolima, marzo 25-26 de
1997.
NEVADO DEL TOLIMA
'CICLO SUBCONJUNTOS4200m PARA EL ALFA = 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2 3
NECROMASA 51 4.049J
MEDULA 51 4.4412 4.4412
HAZ 51 50627 5.0627
SUELO 51 5.9647 5.9647
CLAVADA 51 6.4294
BANCO 51 9.7176
Sig. .074 .056 1.000
* Periodo de tiempo comprendido: 24 horas
Temperatura media del aire = 4.20 DC
Humedad relativa promedio = 81.06%
Los compartimientos estructurales y funcionales del individuo patr6n de Espeletia
hartwegiana var. centroandina a 4200m, se agruparon termicarnente en tres y cuatro
subconjuntos diferentes, en el perfodo diurno y nocturno respectivamente, (Tablas 56 y
57). Durante las horas del dia, el banco mostr6 el valor promedio mas alto con 12.248 DC,
mientras la necromasa alcanz6 la media mas baja con 4.20 DC. La rnedula con 4.441 DC,
se estableci6 en segunda instancia, despues de la necromasa, y antes que la haz (5.062
DC).
La energfa termica media, contenida en la rnedula durante el dfa, solo tiene la posibilidad
de difundir muy poco de esta energfa hacia la necromasa, en virtud de su leve gradiente
de concentraci6n cal6rico. En cambio, el banco de hojas absorbe y retiene temporal mente
una cantidad de calor, significativamente mayor al apice caulinar, el cual fluye hacia la
zona de primordios foliares y continua hasta lIegar a la rnedula caulinar. En tanto, la
temperatura del suelo, tiende a difundir hacia el apice caulinar, proporcionalmente a su
diferencia media de 1.52 DC.
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Los ordenamientos termicos diferenciales de los compartimientos de la planta, muestran
como la arquitectura de Espeletia hartwegiana var. centroandina configuro un gradiente
termico vertical descendente significativo entre el banco de hojas jovenes, la clavada y la
necromasa caulinar. Por 10 tanto, la rnecula y la necromasa se comportaron como centros
de convergencia termicos durante todo el cicio de muestreo, ya que estes conforman el
primer subconjunto homcqeneo, y adernas, la necromasa se diferencia significativamente
de la c1avada (Tabla 55).
Durante el perfodo diurno, los compartimientos se establecieron diferencialmente en tres
subconjuntos hornoqeneos, dentro de los cuales la rnedula caulinar (4.2 °C), la necromasa
(4.337°C), el suelo (5.577 °C) y la clavada (5.825 °C) conformaron el primer subconjunto;
la haz (8.9 °C) el segundo; y el banco con (12.248 OC)el tercero (Tabla 56).
EI anal isis del perfodo nocturno arrojo cuatro subconjuntos hornoqeneos. Donde la haz fue
el unico grupo del subconjunto numero uno (1) con la menor temperatura media (0.745 °C)
par debajo del ambiente. La necromasa (3.725 °C) y la rnedula (4.7125 °C) formaron parte
del subconjunto nurnero (2). Mientras, el subconjunto nurnero (3), 10 conformaron la
rnedula y el suelo. No obstante, el suelo (6.4 °C), el banco (6.87 °C) Y la clavada (7.108
°C), fueron los tres grupos con promedios hornoqeneos que constituyeron el subconjunto
nurnero cuatro (4), tabla 57.
Tablas 56-57. Ordenamiento termico de los compartimientos del individuo patron de Espeletia hartwegiana
var. centroandina, en 3 y 4 subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos. Sequn la
prueba de comparacion multiple de Tukey (HSD). Periodo diumo y noctumo. PNN Los Nevados, Nevado del
Tolima 4200 msnm, marzo 25-26 de 1997.
NEVADO DEL TOUMA "DIA
SUBCONJUNTOS
4200M PARA EL ALFA =0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2 3
MEDULA 27 42000
NECROMASA 27 4.3370
SUELO 27 5.5778
CLAVADA 27 5.8259
HAZ 27 8.9000
BANCO 27 122481
Qi .... .495 1.000 1.000....,~.
• Periodo de tiempo comprendldo entre las 6:00 am y las 5:59 pm
Temperatura media det aire ::: 6.86 °C
Humedad relativa promedio = 72.13%
NEVADO DEL TOLIMA 'NOCHE
SUBCONJUNTOS
4200 M PARA EL ALFA = 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2 3 4
HAZ 24 0.7458
NECROMASA 24 3.7250
MEDULA 24 4.7125 4.7125
I SUELO 24 64000 64000
BANCO 24 6.8708
CLAVADA 24 7.1083
S19· 1.000 .701 .134 .906
.. Periodo de tiempc comprendido entre las 6:00 pm y las 5:59 am
Temperatura media del aire = 1.22 °C
Humedad relativa promedio = 91.11 %
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La contorrnacion de cuatro subconjuntos hornoqeneos, durante el periodo nocturno,
denota el mayor grado de diferenciacion termico que presentaron los diferentes
compartimientos, respecto a 10 determinado a 3870 m, 10 cual es un reflejo de la
estrategia adaptativa exhibida por la bioforma caulirrosula de Espeletia hartwegiana
var. centroandina para desarrollar varios gradientes terrnicos, con mayor grade de
diferenciacion, los cuales puedan converger hacia la rnedula y distribuirse a 10 largo de
la planta. Uno establecido entre el suelo y la necromasa con una diferencia significativa
de 2.7 °c y el otro, entre los subgrupos (banco y c1avada), la medula con una diferencia
media de 2.27 °C y el ambiente. La c1avada, como compartimiento interne de la roseta,
se constituyo en la principal fuente de almacenamiento termico del individuo patron
durante la noche.
A diferencia del individuo patr6n de E. Hartwegiana a 3870 m, las partes internas de la
roseta, como el banco de hojas y la zona de primordios foliares, a 4200 metros de
altitud, fueron mas eficientes en la captura y almacenamiento temporal de la energia
terrnica que el suelo, ya que el banco de hojas se sobrecalent6 significativamente
durante el dia y posteriormente cedio su energla paulatinamente, retenida durante el
dia, hacia las partes intern as mas frias en la noche. Luego, la energia absorb ida por los
primordios foliares, debido a su contenido hidrico, continua su flujo pasivo a favor de su
gradiente de concentracion calorifico, es decir, hacia la rnedula caulinar, para
posteriormente difundir por la necromasa al abrigo de hojas muertas y desde all i hacia
el ambiente.
A 3870 metros de altitud, era mas importante el suelo, como fuente de suministro
termico nocturno para la medula caulinar, que la misma roseta a traves del banco y la
clavada. Por 10 tanto, la rnedula caulinar a 4200 m, solo tiene una via de difusion
terrnica hacia la necromasa durante la noche. De esta forma, la necromasa caulinar
(cilindro suberoso central y las bases foliares necrosadas) y el abrigo de hojas muertas,
actuan como barreras aislantes que atenuan eficazmente el flujo pasivo de calor, desde
ta medula hacia el ambiente, en la noche. Mientras, en el dia, funcionan como barreras
que impiden el lib"repaso del calor desde el ambiente hacia la rnedula.
TASAS DE CAlENTAMIENTO FOLIAR Y MEDULAR
En el ambito autoecol6gico, la superficie de las hojas de Espeletia hartwegiana var.
centroandina, mostro una tasa de calentamiento lineal, la cual se representa en la figura
56, a traves de la curva de tendencia con mayor coeficiente de determinacion, de la forma,
Y = a + b(X). Donde a, es el intercepto con el eje (Y), b es la pendiente 0 tasa de cambio
termico, y la (X) es la temperatura ambiental.
La tasa de cambia foliar de Espeletia hartwegiana var. centroandina, fue de 1.3778 DC,
a 4200 rn, la cual fue moderadamente superior a las dernas, con excepcion de la obtenida
por el individuo patron de E. hartwegiana, en el nevado del Ruiz a 4300 m, cuya tasa de
calentamiento fue de 1.5089 DC. Mientras, el area foliar promedio de la primera poblacion
de E. hartwegiana fue de 135.51 cm2, la cual se ubic6 despues del area foliar media de
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Espeletia grandiflora (193.40 cm2) a 3340 m, paramo de Piedras Gordas. Sin embargo,
las condiciones termicas ambientales generales, obtenidas a 4200 m, fueron de las mas
bajas (7.43 OC), oespues de las registradas a 4300 y 3870 m, en los nevados del Ruiz
(7.03 °C) Y el Tolima (7.32 °C).
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Fig. 57. Relacion entre la temperatura superficial de la haz y el ambiente, en el individuo patron de Espeletia
hartwegiana var. centroandina. Nevada del Tolima, 4200 m. Marzo 25 y 26 de 1997.
Las relaciones termicas establecidas entre la rnedula caulinar y los compartimientos de la
necromasa y los primordios foliares (c1avada), revelaron tasas de cambio lineales
moderadamente disfmiles (Fig. 57 Y 58).
La mayor tasa de cambio termico se estableci6 entre la rnedula y la necromasa (0.849 °C).
Mientras, la correspondiente a la medula y la zona de primordios foliares, fue de 0.508 °C.
Estas tasas serialan que por cada grado centigrado que aumenten las temperaturas de la
necromasa y de los primordios foliares, la rnedula incrementara su temperatura interna
promedio en 0.849 y 0.508 °C, respectivamente. Asi mismo, las ecuaciones estimadas
indican que sf las temperaturas de la necromasa y de los primordios foliares lIegasen a
cero, la temperatura media del apice caulinar seria de 1.00 y 1.17 °C,
correspondientemente. Estas estimaciones termicas te6ricas superan a las calculadas
para 3870 m, 10 cual indica que estos compartimientos, asociados al apice caulinar,
cumplen una similar funci6n protectora ante la posibilidad de un descenso termico
ambiental por debajo de los 0.0 DC.
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Fig. 58 Y 59. (Arriba) relacion entre las temperaturas internas de la necromasa y el apice caulinar. (Abajo),
relaci6n entre las temperaturas intemas de la clavada y el aplce caulinar, en el individuo patr6n de Espeletia
hartwegiana var. centroandina. Nevado del Tolima, 4200 m. Marzo 25 y 26 de 1997.
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La mayor tasa de cambio termico de la rnedula caulinar, fue obtenida a traves de la
necromasa caulinar. No obstante, la zona de primordios foliares obtuvo el mayor range de
temperatura (9.2 °C). En tanto, la necromasa present6 un range de 6.0 °C. Ambos rangos
fueron mayores a los registrados a 3870 m. Sin embargo, las tasas de calentamiento de la
rnedula a 4200 m, fueron menores a las determinadas a 3870 m, 10 cual esta relacionado
inversamente con el incremento medio de los perfmetros de las rosetas en las dos
poblaciones, es decir, de 33.36 em a 3870 m, se aumenta a 46.42 em a 4200 m. Este
aumento del perfmetro medio de la roseta implica un acrecentamiento del volumen de la
roseta y por consiguiente una mayor cantidad de agua por unidad de biomasa. Adernas la
poblaci6n a 4200 m, muestra una longitud promedio del caule (88.72 em), que duplica
facilrnente la mostrada a 3870 m, la cual fue de 42.68 em. Con base en las diferencias
I 0 MEDULA -Lineal(MEDULA) I
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morfornetricas poblacionales, se puede establecer que se requiere de una mayor cantidad
de energfa para aumentar la temperatura interna de la medula caulinar, debido a la mayor
capacidad de almacenamiento de agua que poseen los individuos a 4200 m, 10 cual se ve
reflejado en las tasas de cambio termico menores.
A pesar de las diferencias encontradas en las tasas de calentamiento medular, estas
manifestaron la misma proporci6n termica aproximada de 1.7:1.0; a 1.8:1.0
necromasa:clavada. Es decir, la altitud afecta la magnitud de las tasas termicas
medulares, pero no sus proporciones respectivas. Por tanto, las diferencias obtenidas en
las tasas de cambio, se deben a la naturaleza propia de los tejidos que constituyen los
primordios foliares, la rnedula caulinar y la necromasa en pie asociada al caule, los cuales
tarnbien difieren en la capacidad de almacenamiento hidrico.
En conclusion, se puede establecer que, el comportamiento termico de la medula caulinar
del individuo patr6n de Espeletia hartwegiana var. centroandina a 4200m, mostr6
mayor capacidad de aislamiento termico, debido a su menor range de variaci6n termico a
10 largo del cicio diario (5.1 °C), 10 cual permiti6 que el mejor modelo estadistico de ajuste
polin6mico fuese unicarnente de tercer grado, es decir, con la simple inspecci6n directa de
los modelos ambiental y medular se podia determinar que eran totalmente diferentes, ya
que el modele ambiental solo era posible describirlo satisfactoriamente a traves de una
ecuaci6n polin6mica de cuarto grado. Sin embargo, para evitar falsear la comparaci6n, se
procedi6 a realizar el analisis dentro del mismo ambito ecuacional, 10 cual implicaba
describir la temperatura ambiental por medio de un modelo polin6mico de tercer grado.
Por 10 tanto, el mayor grado de aislamiento termico exhibido por individuo alguno, sera
aquel que tienda a ser totalmente independiente de las condiciones ambientales, 10 cual
significa que tienda a comportarse tan regularmente como la temperatura interna del
suelo.
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PARQUE NACIONAL NATURAL LOS NEVADOS.
REGION DEL NEVADO DEL RUIZ: 4300 M.
La zona de estudio se encuentra localizada en el Nevado del Ruiz a 4300 metros de
altitud, en el area cuyas coordenadas planas son X = 1'027.000 - 1"028.000, de latitud
norte; Y = 857.000 - 858.000, de longitud este. Plancha N° 225-II-C, departamento del
Tolima. En esta area, al noreste del ri6 Claro y arriba del camino que conduce a Santa
Rosa, en una zona plana constituida por arenales que se desprenden del cerro Morro
Negro (Nevado EI Cisne), se escogi6 la tercera poblaci6n de Espeletia harwegiana var.
centroandina.
La vegetaci6n abierta denominada Psamofitia de pararno (Arenales de las faldas del
cerro nevado EI Cisne), cuyas comunidades de Espeletia hartwegiana y Calamagrostis
spp se encuentran distribuidas espacialmente en forma de parches, caracterizan las
formaciones vegetales que crecen en suelos arenosos en enclaves pianos 0 ligeramente
inclinados (Del Llano 1990; Rangel y Sturm 1994). Estos suelos poco evolucionados
alcanzan a desarrollar un horizonte orqanico 10 suficientemente importante para atenuar
notablemente las fluctuaciones diarias de su temperatura interna a 10 cm de profundidad,
ver figura 66.
Las caracterfsticas morfornetricas mas importantes de esta poblaci6n se describen en la
tabla 58.
EI range de variaci6n rnortometrtco de la poblaci6n seleccionada fue de 66.0 y 285.0 cm
para la altura; 2507.2 - 5674.5 crrr' para la cobertura de la roseta; 42.5 - 55.5 cm para
el perf metro de la roseta; 62.0 - 153.5 cm para el perfmetro de la necromasa foliar en
pie: 24 0 ,)l:. n c~ ~a~~ el I~~go" 1111 6 n ~~ ~~~~ ~I ancho de I~~ no.asI, . - ':)V.V III fJ Id Idl Y ""t.""t - .V viii fJdld 1::1 dill,.. V Id:::> VJd:::>
totosinteticamente activas.
EI individuo patr6n nurnero uno, fue seleccionado al azar para realizar las mediciones
termicas, cada media hora, al interior del banco de hojas j6venes; en la superficie media
de la haz; en la parte central y apical de la rnedula; y el suelo circundante a 10 cm de
profundidad. Los de mas individuos fueron monitoreados en forma secuencial cada hora,
teniendo en cuenta solo la temperatura interna del banco de hojas. Sin embargo, dentro
de la poblaci6n de once (11) individuos, fueron escogidos los individuos marcados con
el nurnero dos (2) y tres (3), para monitorear el comportamiento interno de la rneduta y
relacionarlo con la temperatura del suelo y talla.
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Tabla 58. Morfometria general en em de la poblaei6n (III) de Espeletia hartwegiana var. centroandina
PNN los Nevados, Nevado del Ruiz. 4300 m. Abril de 1998.
PLANTA COBERTURA I
LONGITUD CM2 PERIMETRO HOJA
N° TOTAL CAULE ROSETA ROSETA ROSETA NECROMASA LARGO ANCHO AREA
*1 125.0 90.0 35.0 4312.5 51.0 131.0 31.0 5.3 1104 I
2 285.0 252.0 330 3019.1 49.5 123.0 31.0 5.5 113.0
I3 66.0 14.0 52.0 2970.6 49.0 62.0 28.7 44 84.9
4 284.5 2480 36.5 4071.5 520 1410 309 4.7 960 I5 158.0 125.0 33.0 4071.5 42.5 135.5 33.4 4.9 109.9
6 100.0 80.0 28.0 2734.0 48.0 105.0 24.0 4.6 74.0 I
7 152.0 124.0 28.0 2507.2 50.0 116.0 26.0 4.9 84.5
8 18?0 144.0 380 5674.5 55.5 153.5 348 6.0 139.9
9 66.0 28.0 38.0 4778.4 53.0 78.0 35.0 5.0 116.7
10 189.0 156.0 330 3318.3 50.5 118.0 274 4.5 82.7
11 230.0 192.0 380 3739.3 500 152.0 314 5.7 119.3
MEDIA 167.8 132.1 35.7 3745.2 50.1 119.5 30.3 5.1 102.8
* Individuo patron
COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA HAZ
La marcha diaria de la temperatura superficial de la haz y del aire, en el individuo patr6n
nurnero uno de Espeletia harwegiana var. centroandina, describi6 un comportamiento
polin6mico de cuarto grade con coeficientes de determinaci6n altamente significativos
superiores a176.0 y 85.0% cuyas ecuaciones se pueden apreciar en la figura 59.
La curva terrnica estimada para la haz permaneci6 ligeramente por encima del ambiente
a partir de las 5:00 de la manana hasta las 4:00 de la tarde; sin embargo, es notable
como la superficie foliar se sobrecalent6 marcadamente entre las 10:00 y la 1:00 de la
tarde. Este fen6meno alcanz6 su maxima expresi6n cuando la humedad relativa
desciende rapidarnente hasta el 47.3% y el ambiente logra los 11.8 ac. Luego, los
valores observados de la haz mas bajos que el ambiente, se registraron entre las 6:00
de la tarde y las 12:30 de la noche. Aunque la humedad relativa del aire durante la
noche experiment6 varios cambios abruptos, (un descenso entre las 9:00 y las 11:00 de
la noche, luego un ascenso entre las 12:00 y las 2:00 de la madrugada y finalmente se
estabiliz6 alrededor del 90.0%, entre las 2:00 y las 7:00 de la manana), la temperatura
foliar y ambiental manifestaron un comportamiento muy similar y constante cercano en
promedio a los 0.9 "C.
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Fig. 59 Y 60. Comparaci6n del comportamiento termico de la haz, el aire y la humedad relativa en el ambito
individual y poblacional de Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevado del Ruiz, 4300 m. Abril 18-19
de 1999. Los r6tulos amarillo y azul representan las ecuaciones de regresi6n para la haz y el aire.
La temperatura foliar puntual mas baja, del individuo patron, fue de 0.2 °C, la cual se
detecto en dos momentos, a las 7:00 de la tarde y a las 12:16 de la noche, con 1.8 °C y
0.8 °C en el ambiente y humedad relativa de 83.2 y 74.2%, respectivamente. Mientras
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tanto, la temperatura maxima (20.5 DC), se registr6 a las 11:05 de la manana, con 11.8
°C de temperatura ambiente y humedad relativa del 45.6 %. Estos resultados indican
que las superficies de las hojas tienen mayores probabilidades de sobrecalentarse
rnornentanearnente, al medio dia, que manifestar un descenso terrnico importante,
cuando la humedad del ambiente desciende durante la noche. De 10 anterior, se puede
inferir que las hojas no ostentan una resistencia terrnica bien desarrollada. Sin embargo,
a traves de la maxima capacidad lineal de absorci6n terrnica, autoecol6gica (1.5089 DC)
Y poblacional (1.4387 DC), exhibida por Espeletia harwegiana var. centroandina, se
puede establecer que existe un equilibrio entre la reducci6n del area foliar promedio y el
incremento de la tasa de cambio termica, es decir, la poblaci6n estudiada en el nevado
del Ruiz a 4300 m, mostr6 la minima area foliar (104.01 cm2) y la maxima tasa de
calentamiento foliar de las poblaciones de Espeletia estudiadas a 10 largo de la franja
altitudinal.
Los comportamientos termicos de la haz y del aire estuvieron asociados inversamente
con la humedad relativa del aire, con coeficientes de correlaci6n altamente significativos
del orden de -0.845 y -0.898 (Tabla 59), los cuales indican la fuerte asociaci6n inversa
que existe entre la humedad relativa y las temperaturas de las hojas y el aire. No
obstante, la temperatura del aire y la hora del dia, estiman mas adecuadamente la
temperatura promedio de la superficie foliar, a que 10 haria si involucramos la humedad
relativa al modelo lineal multivariado de la ecuaci6n [5], ya que esta nueva variable
ambiental se relacion6 parab61icamente con la temperatura superficial de las hojas (Fig.
61). Con esta ecuaci6n se puede calcular la temperatura promedio de las hojas a una
hora determinada y en condiciones ambientales de baja 0 alta temperatura, ademas
permite comparar las tasas de calentamiento foliar de la bioforma caulirr6sula de
Espeletia a 10 largo de la franja altitudinal.
Ecuaci6n [5] Y = 1.4407(AIRE DC) - 0.052(HORA) - 0.6983
R2 = 94.52%
En promedio, la temperatura ambiental (3.93 DC), fue ligeramente inferior a la de la haz
(4.58 DC), con una humedad relativa media del 73.76 %. EI grado de asociaci6n entre la
haz, el ambiente y el porcentaje de humedad relativa, junto con comportamiento
relativamente estable de la humedad del aire en la madrugada, explican el leve
sobreenfriamiento ambiental de la superficie de las hojas, durante las primeras horas de
la noche, y la practicarnente ausencia de este fen6meno en la madrugada. Entretanto,
los valores altos y rnornentaneos de los sobrecalentamientos foliares en esta poblaci6n
indican la alta capacidad de atenuaci6n que exhibe el indumento ante la radiaci6n solar
intensa al medio dia, 10 cual se puede expresar en la regulaci6n de la intensidad de la
transpiraci6n momentanea en niveles relativamente bajos estimados en individuos de
Espeletia grandiflora en el pararno EI Granizo (Mora et. al. 1994)
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Tabla 59. Matriz de correlacion parametrica de las variables ambientales y termicas en el individuo patron
de Espeletia hartwegiana var. centroandina, durante un cicio de 24 horas. PNN los Nevados, Nevada
del Ruiz. Abril 18-19 de 1999.
NEVADO DEL RUIZ
BANCO AMBIENTE4300M HAZ HORA HR MEDULA SUELO
BANCO 1.000 .729("*) .684(-) .279 -.803("') .452(**) .631 (**)
AMBIENTE 729(**) 1.000 .943(**) -.030 -.898(**) -.152 .126
HAZ .684("') .943('*) 1.000 -.070 -.845(**) -.198 .011
Pearson HORA .279 -.030 -.070 1.000 •.300(') .668(**) .577(-)
HR -.803("*) -.898(**) -.845(-) -.300(*) 1.000 -.116 -.339(')
MEDULA .452(") -.152 -.198 668(-) -.116 1.000 .909(")
SUELO .631(") .126 .011 .577(**) -339(') .909(") 1.000
N 48 48 48 48 48 48 48
** La Correlaci6n es si9nificativa al nivel de 0.01 (2-colas).
, La Correlaci6n es significativa al nivel de 0.05 (2-colas).
EI analisis comparativo del comportamiento polin6mico autoecol6gico de la temperatura
superficial de las hojas con respecto a la marcha diaria de la temperatura ambiental, arroj6
diferencias significativas en cuanto a los dos primeros coeficientes de la regresi6n (f3 2 Y
f3 3) can un nivel de probabilidad, P < 0.0001. En tanto, !a diferencia entre los interceptos
de la ecuaci6n solo alcanz6 un nivel de probabilidad de 0.0894, (Tablas 61 y 62). Si bien,
el contraste de los interceptos, no fue suficientemente menor al definido par el autor (P<
0.01), se puede concluir que el comportamiento general de la haz difiere significativamente
del ambiente, particularmente en las horas del media dia. Par 10 tanto, se puede
establecer que la superficie foliar experiment6 un sobrecalentamiento ambiental estimado
de nivel moderado, al media dia, en condiciones de alta temperatura y baja humedad
relativa. Sin embargo, los valores observados mostraron un incremento terrnico de la
superficie foliar, mucho mas marcado, el cual se caracteriz6 par ser altamente fluctuante,
es decir, pas6 de tener una diferencia de 11,0 DC con el ambiente, a las 11:00 de la
mariana, a una discrepancia de solo 4,4 DC a la 1:00 de la tarde. Estas fluctuaciones
termicas durante dos horas, influyeron sabre la capacidad de determinaci6n probabilistica
del modelo polin6mico foliar. Raz6n par la cual, la estimaci6n del sobrecalentamiento
ambiental de las hojas se determin6 como moderado. Mientras tanto, en las primeras
horas de la tarde, ya can temperaturas bajas y humedad relativa, entre el 77.5 y 83.5%, la
superficie de las hojas evidenci6 un sobreenfriamiento leve y momentaneo par espacio de
dos horas unicarnente. Este escaso sobreenfriamiento ambiental puede indicar que la
lamina foliar, en esta poblaci6n, exhibe una baja tasa de difusi6n termica debido
posiblemente a la reducci6n del area y grosor foliares, asociadas can el aumento de la
pubescencia, 10 cual se puede reflejar en la reducci6n del contenido hfdrico y del aumento
del gradiente espacial entre la epidermis y el area de pubescencia.
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La temperatura de la superficie foliar, tanto individual como poblacional, estuvo altamente
asociada con la temperatura ambiental y la humedad relativa (Tablas 59 y 60). Sin
embargo, estas correspondencias calculadas denotan tan solo el sentido lineal que existe
entre las variables involucradas en el fenorneno termico de las hojas, sin advertir el tipo de
relaciones causales no lineales que pudieran existir. Par 10 tanto, con el fin de dar una
explicacion mas satisfactoria de tal tenorneno termico, es necesario recurrir a relaciones
causales no lineales. En esta tercera poblacion de Espeletia hartwegiana var.
centroandina, la relacion lineal multivariada entre la haz, el ambiente y la humedad
relativa no fue significativa debido a la asociacion no lineal de la humedad relativa y la
temperatura de la haz. La relacion entre la humedad relativa y la haz fue de tipo
cuadratica, cuyo coeficiente de reqresion fue altamente significativo (Fig. 61). Esta relacion
describe como, dentro del range de 100 a 75%, la mayorfa de las hojas se ubicaron
alrededor de los 0.9 °C; mientras, entre el 70 y 40%, la temperatura poblacional de las
hojas tuvieron el incremento y la dispersion rnaxirnas. Cambios en la humedad relativa
por debajo del 40% implicarfan un incremento muy significativo de la temperatura foliar
que podrfa deteriorar el funcionamiento correcto de las estructuras internas de la hoja,
debido al alto grade de sobrecalentamiento que esta experimentarfa. Razon por la cual,
esta poblacion ha reducido notablemente el area foliar media, en un 45 y 28.3%, respecto
a la primera y segunda poblacion de E. hartwegiana var. centroandina estudiada a 3870
y 4200 m, en el nevado del Tolima.
Tabla 60. Matriz de correlacion pararnetrica de las variables ambientales y terrnicas en la tercera
poblacion de Espeletia hartwegiana var. centroandina, durante un cicio de 24 horas. PNN los Nevados,
Nevada del Ruiz. Abril 18-19 de 1999.
NEVADO DEL RUIZ HAl HR AMBIENTEA300 M
HAl 1000 -864(**) .968(**)
HR -.864(**) 1.000 -.903(**)
Pearson
AMBIENTE .968(**) -.903(**) 1.000
N 148 148 148
** La Correlacion es significativa al nivel de 0.01 ( 2-colas).
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Tabla 61. Parametres polinomicos y estadisticos residuales de las regresiones para determinar y
comparar el comportamiento terrnico de las estructuras del biotipo y la temperatura del aire; en un
individuo de Espeletia hartwegiana var. centroandina. PNN los Nevados, Nevado del Ruiz, 4300 m.
Abril 18-19 de 1999.
PARAMETROS BANCO HAZ MEDULA SUELO AMBIENTE
130- Intercepto (a) 6.911021 3.393002 5.302222 4.508653 2.222801
Pr> ITI 0.0001 0.0499 0.0001 0.0001 0.0162 I131- Hora (a) -5.193872 -4.095364 -1.243261 -0.407796 -2.136043Pr> ITI 0.0001 O.CXXJ3 0.0001 0.0001 O.CXXJ3
I132= Hora)" (a) 1.070095 1.096420 0.139542 0.053968 0.607569Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
133- Hora):' (a) -0.062574 -0.077916 -0.00375 -0.001595 -0.042951
Pr> TI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
134- (Hora)" (a) 0.001106 0.001644 N.E N.E 0.000892
Pr> TI 0.0001 0.0001 N.E N.E 0.0001
RL 0.8400 0.7628 0.8859 0.8691 0.8271
Pr> FI 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001
Pr >-181 (b) 0.9116 0.4235 09597 0.8400 0.6493
Pr >=IMI (b) 10000 0.3123 0.8854 1.0000 0.8854
Normal (Pr<W) (b) 0.8293 0.0004 0.4184 0.3173 0.0020
N 48 48 48 48 48
I (a) Beta estimado
I (b) Estadistico para los residuaies
N.E: No Estimado
Tabla 62. Calculo de los estadisticos de cornparacron de los betas ( to = Ordenada en el origen y t1 =
Coeficientes de Xl.Xn) de la reqresion polinomica y la probabilidad I to I> t alfaJ2. n - 2; en el individuo patron
de Espeletia hartwegiana var. centroandina. PNN los Nevados, Nevado del Ruiz, 4300 m. Abril 18-19
de 1999.
PARAMETROS (*) BANCOVS HAZVS MEDULAVS
AMBIENTE AMBIENTE AMBIENTE
TBO (a) 6.8204 -1.36475 41.0208
Prob > ITI 8.4756E -09 0.089485 0.0
TBl -60.4136 -30.4248 -193.040
Prob> ITI 0.0 0.0 0.0
TS2 9.15394 7.78854 126961
Prob > ITI 3.1324E -12 3.0364E -10 1.1102E -16
TB3 -0.38769 -0.56347 -0.19086
Prob > ITI 0.35002 0.28793 0.42474
TB4 0.004228 0.012213 "N.E
Prob> ITI 0.49832 0.49515 **N.E
N 48 48 49
I (*) T para Ho: Diferenciaentre los Betas Estimados - O. (**) N.E: No Estimado
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Fig. 61-62. Relacion entre la humedad relativa, el ambiente y la temperatura superficial de las hojas de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevado del Ruiz, 4300 m. Abril 18-19 de 1999. Los rotulos
representan las ecuaciones que describen las relaciones entre la haz vs. la humedad relativa, y la haz vs. la
temperatura del aire.
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COMPORTAMIENTO TERMICO DEL BANCO DE HOJAS.
Los comportamientos termicos del individuo patron, al interior del banco de hojas
j6venes y del aire se consideran en la figura 63. Las ecuaciones de regresi6n
polin6micas que mejor describieron la marcha diaria de las temperaturas fueron de
cuarto grado, con coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al
84.0 y 82.0 %.
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La temperatura maxima del individuo patr6n (19.8 DC) en el interior del banco de hojas
j6venes se registr6 a la 1:00 de la tarde, con 6.6 °C de ambiente y 60.5% de humedad
relativa. La minima de (1.3 DC), se obtuvo a las 5:53 de la madrugada, con 1.6 °C y
89.5% de humedad. Entre las 10:00 de la manana y las 5:00 de la madrugada, la
temperatura del banco se mantuvo bien por arriba del ambiente, con diferencias de
hasta 13.2 DC. Luego, entre las 5:53 y las 9: 15 de la manana, el banco permaneci6 por
debajo de la temperatura ambiental, con algunos grados centfgrados de discrepancia. A
diferencia del comportamiento foliar, el banco de hojas nunca present6 temperaturas
por debajo del ambiente en horas de la noche 0 de la madrugada. AI contrario, la
temperatura del banco permaneci6 muy constante alrededor de los 2.4 DC, desde las
doce de la noche hasta las 4:00 de la madrugada, mientras el ambiente se mantuvo en
1°C. Sin embargo, al igual que los otros individuos patr6n, el banco lIeg6 a estar por
debajo del ambiente, entre las 7:00 y las 9:00 de la manana, debido a la resistencia
terrnica frente al calentamiento ambiental, la cual Ie permite mantener la temperatura
interna constante, entre sus hojas mas pequenas, algunos grados centfgrados por
debajo del aire a pesar de haber la suficiente energfa radiante para elevar la
temperatura de cualquier cuerpo que este expuesto directamente a los rayos solares,
como fue el caso de las hojas, ver figuras 59 y 60. Esta resistencia tarnbien explica la
capacidad, que poseen las hojas del banco, de atenuar el libre flujo pasivo de calor
hacia el ambiente, la cual se vic reflejada en la tasa de retenci6n termica rnornentanea
mas alta observada en este estudio, debido al sobrecalentamiento ambiental a que esta
expuesta la roseta, en condiciones de baja humedad relativa.
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La temperatura del banco de hojas estuvo asociada directamente con la temperatura
del aire e inversamente con la humedad relativa, con coeficientes de correlaci6n
altamente significativos de 0.729 y -0.803 (Tabla 59). De los 48 registros realizados
durante las veinticuatro horas, la temperatura del banco fue superior al ambiente por
espacio de 31 periodos de tiempo, 10 cual equivale al 81.25%. Este porcentaje y la
magnitud de las diferencias terrnicas, permiten establecer que, a escala individual y
poblacional, la protecci6n del meristemo apical exhibido a 4300 m, por parte de las
hojas mas pequerias que se encuentran en el interior de la roseta, fue de grade
maximo. Por 10 tanto, el banco de hojas de Espeletia hartwegiana var. eentroandina,
ostent6 la mayor capacidad para retener la energfa calorifica, obtenida durante el medio
dia y la tarde, para despues liberarla parsimoniosamente, en horas de la noche y la
madrugada, bajo condiciones medioambientales relativamente constantes.
En el ambito poblacional de Espeletia hartwegiana var. eentroandina, durante las
12:00 del dia y las 5:00 de la mariana, la marcha diaria de la temperatura del banco de
hojas estuvo bien por arriba del ambiente. Mientras, entre las 8:00 y las 9:00 de la
mariana, la tendencia fue a estar moderadamente par debajo del ambiente. En tanto,
entre las 10:00 y 11:00 am, los bancos alcanzaron el equilibrio termico ambiental. Sin
embargo, la caracteristica termica mas importante de esta poblaci6n fue su
comportamiento nocturno, entre las 0:00 y las 7:00 horas, altamente estable alrededor
de los 2.57 DC, mientras el ambiente, 10 estuvo entre los 0.95 DC, 10 cual representa una
diferencia promedio de 1.62 DC. Esta diferencia es una manifestaci6n substancial de la
capacidad de aislamiento y retenci6n cal6rica, por parte de las hojas mas pequerias que
constituyen el banco, a pesar de los cambios ocurridos en la humedad relativa durante
ese periodo.
La temperatura promedio del banco de hojas de la poblaci6n fue de 7.44 DC Y la del
ambiente de 4.19 DC con humedad relativa media de 73.29%. EI individuo nurnero tres
(3) present6 tanto la menor como la mayor temperatura puntual del banco. La minima
(1.2 DC), con ambiente de (1.7 DC) Y humedad relativa del 88.8%, obtenida a las 7:30 de
la mariana. La maxima (21.6 DC), con ambiente de (9.1 DC) Y humedad de 53.5%,
registrada a la 1:03 de la tarde. Este individuo se caracteriz6 por su menor longitud
caulinar (14 em) y su mayor extensi6n de roseta (52 em). Sin embargo, tuvo la menor
talla (66 em) junto con el individuo numero nueve (9). AI igual que en otras altitudes
estudiadas, se pudo apreciar como la energia se conserv6 durante el cicio de muestreo,
es decir, el individuo que mas se sobrecalent6 0 absorbi6 mas energia durante el dia,
fue tarnbien el que mas se enfrio 0 liber6 mas facilrnente su energia cal6rica al medio
en la noche.
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Fig. 64. Comparaci6n del comportamiento termico del banco de hojas y el aire en la tercera poblaci6n de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevada del Ruiz, 4300 m. Abril 18-19 de 1999. Los r6tulos
verde y azul representan las ecuaciones de regresi6n para el banco y el aire.
En promedio el individuo nurnero cuatro (4) ostent6 la menor temperatura durante todo
el cicio, con 6.804 DC Y el individuo once (11) tuvo la mayor con 8.779 DC. A pesar de
existir diferencias terrnicas entre los bancos de los individuos, estas no fueron
significativas. Por 10 tanto, se puede concluir que la poblaci6n de Espeletia
hartwegiana var. centroandina analizada a 4300 m, no requiere de una diferenciaci6n
en la talla para desarrollar aun mas la capacidad termica del banco, ya que la
morfometrfa general de los individuos no estuvo asociada significativamente con la
temperatura promedio del banco de hojas j6venes. Sin embargo, la cobertura en crrr',
fue la unica variable morfornetrica del biotipo que mas grade de asociaci6n present6
con respecto a ladiferencia entre las temperaturas medias del banco durante el dfa y la
noche, denominada "delta", la cual fue de -0.729. Esta asociaci6n negativa indica como
a medida que se incrementa la cobertura en la poblaci6n, las diferencias termicas
medias entre el dia y la noche disminuyen, (Anexo 7). Por 10 tanto, entre mayor
cobertura mayor capacidad de regulaci6n terrnica.
Tanto el comportamiento termico individual como poblacional del banco de hojas
presentaron el mismo grado de regresi6n polin6mico, sin embargo los coeficientes de
determinacion (R2) fueron Iigeramente diferentes (Fig. 63 Y64). La ecuaci6n poblacional
muestra un (R2) menor, debido a la relativa dispersi6n de los valores de temperatura
que presentaron los individuos, particularmente a la1 :00 de la tarde. Esta dispersion,
confirma las leves diferencias terrnicas exhibidas por los individuos, sin lIegar a ser
significativas.
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Los comportamientos terrnicos polin6micos del banco de hojas en el ambito individual y
poblacional mostraron diferencias altamente significativas con respecto a la marcha
diaria del ambiente en cuanto a los interceptos (/3 0) y los dos primeros coeficientes
(/31 Y /3 2) con niveles de probabilidad < 0.0001. Sin embargo, a escala poblacional, las
diferencias entre los tres primeros betas (/3) fueron mas significativas, prob. = 0.0.
EI desfase termico resultante de la captura, retenci6n y liberaci6n cal6rica lenta y
diferencial del banco de hojas con respecto al ambiente es una estrategia adaptativa
importante aprovechada par la poblaci6n, para alcanzar valores muy superiores al
ambiente durante las primeras horas de la tarde, los cuales despues de haber
alcanzado sus maxirnos valores a la 1 de la tarde, descienden a una tasa equivalente al
ambiente durante la noche para finalmente estabilizarse, bien par arriba del ambiente,
en horas de la madrugada y las primeras horas de la mariana. Esta tendencia del banco
a mantener el calor casi paralelamente al eje temporal, mientras el ambiente incrementa
su temperatura marcadamente en la mariana, es una muestra clara de la capacidad de
resistencia al cambio termico abrupto que tiene el conjunto de las hojas mas pequerias
de la roseta. Las diferencias terrnicas observadas entre el banco y el ambiente en
funci6n del tiempo se convierten en un mecanisme de desfase cal6rico muy util para
evitar el sobrecalentamiento ambiental abrupto y aislarse adecuadamente de las bajas
temperaturas nocturnas.
25
o
20
0 DO 0
0 0 0 0
D ~~D0 0o 0 D
~D oDD r.:PBg DO
4 6 8 10 12 14
-5.L----- .-------------------
AMBIENTE DC
I D BANCO -LOgaritmiCa(~
Fig. 65. Relacion entre la temperatura ambiente y el banco de las hojas de Espeletia hartwegiana var.
centroandina, Nevada del Ruiz, 4300m.AbriI18-19 de 1999.EI rotulo representa la ecuaci6n logaritmica.
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COMPORTAMIENTO TERMICO DE LA MEDULA.
En el ambito individual, la marcha diaria de la temperatura interna de la rnedula y del
suelo, a 10 centlmetros de profundidad, describieron un comportamiento polin6mico de
tercer grado, con coeficientes de determinaci6n altamente significativos superiores al 88 y
86.0 %. Mientras tanto, la temperatura del aire mostr6 una tendencia polin6mica
significativa de cuarto grade (Fig. 65). Sin embargo, al igual que el apice medular
estudiado a 4200 m en el nevado del Tolima, la comparaci6n de los parametres
ecuacionales de la rnedula caulinar y el ambiente se realiz6 con base en las curvas de
tercer grado.
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Fig. 66. Comparaci6n del comportamiento termico de la meduta caulinar y el aire en el individuo patr6n de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, Nevado del Ruiz, 4300 m. Abril 18-19 de 1999. Los r6tulos
amarillo, azul y gris, representan las ecuaciones de regresi6n para la medula, el aire y el suelo.
La temperatura maxima de la medula del individuo patr6n (6.6 DC), se registr6 a las 6:00
de la tarde, con 3.4 °c de ambiente, suelo de 5.4 DCY 72.1 % de humedad relativa. La
minima de 1.7 °c, se obtuvo entre las 8:00 y las 8:35 de la mariana, con humedad relativa
de 73.0-60.4%, el suelo con 3.8-3.9 °c y ambiente de 6.5-7.0 DC. Entre las 5:17 de la tarde
y las 6:30 de la mariana, del dla siguiente, la rnecula se mantuvo por arriba de la
temperatura ambiental. En tanto, entre las 7:00 am y las 4:00 pm, la temperatura del
ambiente fue marcadamente superior. La media medular fue de 4.24 °c, con desviaci6n
estandar de 1.6145 DC; la del ambiente de 4.02 DC, con desviaci6n estandar de 3.2201 DC;
el suelo de 4.47 °c y desviaci6n estandar de 0.6535 DC.
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EI comportamiento medular estuvo asociado directamente con las temperaturas del banco
y del suelo, con coeficientes altamente significativos de 0.452 y 0.909 respectivamente. En
este individuo, la rnecula no presento ninqun grade de correlacion con el ambiente ni la
humedad relativa, 10 cual denota el grado de independencia que loqro la parte mas interna
de la arquitectura 0 biotipo caulirrosula con respecto a los factores ambientales
analizados.
La curva patron estimada para la medula de Espeletia hartwegiana var. centroandina,
presento un comportamiento termico regular muy similar al del suelo, la cual tiende a
discurrir sirnetricarnente hacia los 4.2 °c y a reducir la amplitud de su variacion terrnica
observada a solo 4.9 °c, alrededor de todo el cicio, mientras el suelo, mas estable, tiende
a regular su temperatura dentro de un margen de variacion estrecho de 2.1 °C. EI
comportamiento medular autoecoloqico se caracterizo por su gran estabilidad termica casi
lineal durante gran parte del periodo nocturno y su equilibrio termico alcanzado con el
suelo entre las 11:00 pm y las 2:00 am. Razon por la cual, el suelo se constituye en una
fuente importante de suministro terrnico que estabiliza momentanearnente el
comportamiento termico de la medula caulinar durante la noche. Este comportamiento
medular analoqo al suelo, expresa el alto grade de asociacion que existio entre estos
compartimientos y la independencia de la rnedula con respecto a la temperatura y
humedad ambientales, ya que el suelo si manifesto una relacion negativa significativa con
la humedad relativa del aire de -0.339, debido posiblemente a la escasa veqetacion
rasante y herbacea tipica de los arenales del Ruiz, a 4300 m. Par 10 tanto, se pude
concluir que la rnedula estuvo altamente aislada de las condiciones medioambientales
extremas y cambiantes a traves del manto de hojas muertas y del banco de hojas. Estas
estructuras rnortoloqicas, junto con el gran equilibrio termico del suelo, Ie ofrecen una gran
capacidad de estabilidad termica ya que impiden que la energia calorica contenida en la
rnedula difunda rapidarnente al espacio en la noche por medio de sus tejidos suberosos y
a traves de gradientes de ditusion calorificos que convergen hacia la medula.
En el caso de la planta patron, cuando la temperatura de la medula adquiere la mas
baja temperatura (1.7 °C), el aire lIega a los (6.5 °C), el banco alcanza (2.3 °C) y el
suelo exhibe (3.8 °C). De esta forma, se puede apreciar la disposicion de varios flujos
terrnicos que confluyen hacia la rnedula evitando la posibilidad de que continue
descendiendo su temperatura. Estos gradientes puntuales, aire-banco-rnedula y suelo-
medula, se presentaron a las 8:00 de la manana. Por 10 tanto, es imposible que la
temperatura de la rnedula alcance el punta de congelamiento, ya que despues de las
8:00 am, la temperatura del aire ha logrado los 7.0 °c y el banco de hojas ha
comenzado su ascenso termico por arriba de los 4.2 °C.
La cornparacion de los comportamientos terrnicos polinornicos de la rnedula y el aire,
mostraron diferencias significativas con respecto a los interceptos (fJ 0) Y los dos
primeras coeficientes (f3 1 Y f3 2) con un nivel de prababilidad igual a cera (Tablas 61 y
62). EI anal isis estadistico de los parametres permite establecer cateqoricamente que el
modelo general de la rnedula exhibe un comportamiento total mente diferente a la
temperatura ambiental. Por 10 tanto, la necromasa asociada a la medula y el banco de
hojas son una barrera muy util para la evasion termica de los tejidos internos de la
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planta ante las bajas temperaturas que se registraron durante el ciclo de veinticuatro
horas en la epoca seca del mes de abril del ana 1999.
COMPARACION TERMICA DE LOS COMPARTIMIENTOS
GRADIENTES DE DIFUSION TERMICOS: 4300 msnm.
Los anal isis de varianza de las temperaturas promedios de los compartimientos del
individuo patr6n, de Espeletia hartwegiana var. centroandina denominados: Banco-
Haz-Medula-Suelo, arrojaron diferencias significativas en cada uno de los tres periodos de
tiempo comprendidos (ciclo-dfa-noche).
Los compartimientos, analizados con base en todo el ciclo diario, se ordenaron de menor
a mayor de la forma siguiente: Meoula (4.24 GC);Suelo (4.47 °C); Haz (4.58 °C); y Banco
(7.45°C). Con base en la prueba de comparaci6n multiple de Tukey, se puede apreciar
como el banco de hojas se diferenci6 notoriamente de los demas compartimientos
conformando el unico grupo del subconjunto hornoqeneo nurnero dos [2], en condiciones
de humedad relativa del 73.76% Y ambiente de 3.97 °C. Mientras, la rnedula se ubic6
como el primer grupo del subconjunto nurnero uno [1] con la media mas baja, pero
superior al ambiente. De esta forma, la medula estaria en capacidad de ceder parte de su
energfa termica al ambiente sequn sea la magnitud de sus diferencias 0 el grade de
difusi6n que se establezca entre estos. De igual manera, se estableci6 un gradiente de
concentraci6n cal6rico muy importante entre el banco y la medula, 10 cual explicaria el
mantenimiento constante de la temperatura medular a 10 largo de todo el perfodo de
tiempo (Tabla 63).
Tabla 63. Ordenamiento de los compartimientos del individuo patron de Espeletia hartwegiana var.
centroandina, en 2 subconjuntos diferenciales con grupos de promedios homoqeneos. Segun la prueba de
cornparacion multiple de Tukey (HSD). Cicio diario. PNN Los Nevados, Nevado del Ruiz 4300 msnm, abril
18-19 de 1999.
NEVADO DEL RUIZ CICLO SUBCONJUNTOSPARAEL
~M 'DiARIO ALFA =0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2
MEDULA 48 4.2354
SUELO 48 4.4750
HAZ 48 4.5771
BANCO 48 7.4458
Big. 0.975 1.CXXJ
, Periodo de liempo comprendido: 24 horas
Temperatura media del aire = 3.97·C
Humedad relaliva promedio = 73.76%
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Durante el periodo diurno y nocturno, los compartimientos evaluados se ordenaron
diferencialmente en dos subconjuntos con promedios hornoqeneos. Durante el dia, la
mecuta (3.825 °C) y el suelo (4.520 °C), conformaron el primer subconjunto hornoqeneo
Entre tanto, la haz (8.312 °C) y el banco con (10.737 °C) constituyeron el segundo
subconjunto, en condiciones ambientales de 6.60 °C y humedad relativa del 63.58%. En
cambio, el analisis del perlodo nocturno, dejo como unico grupo del subconjunto nurnero
uno a la haz, con la menor temperatura media (0.841 °C) por debajo del aire; al mismo
tiempo, el banco (4.154 °C), el suelo (4.429 °C), y la rnedula (4.6458 °C) fueron los tres
grupos con promedios hornoqeneos que establecieron el segundo subconjunto (Tablas 64
y 65).
EI cicio diario y el periodo diurno coincidieron con el tipo de ordenamiento que
presentaron los compartimientos. Sin embargo, se puede notar que las partes mas
extern as de la planta, como son las hojas fotosinteticarnente activas y el banco de hojas
jovenes, aprovecharon la energfa radiante para elevar su temperatura superficial
substancialmente y asi diferenciarse significativamente del ambiente, la medula y el suelo.
Estas diferencias permitieron el desarrollo de varios gradientes de concentracion termicos
substanciales, los cuales confluyen hacia la rnedula, desde el ambiente y el banco. Por 10
tanto, el banco de hojas se consolido como la fuente calorica mas importante, por encima
del suelo, para el mantenimiento termico de la medula durante la tarde y las primeras
horas de la noche. Entre tanto, las hojas confieren parte de su energla al ambiente y algo
de la energfa foliar podrla difundir hacia el banco de hojas, solo despues del medio dia y
por algunas horas.
Tablas 64-65. Ordenamiento termico de los compartimientos del individuo patron de Espeletia hartwegiana
var. centroandina, en dos subconjuntos diferenciales con grupos de promedios hornoqeneos, sequn la
prueba de cornparacion multiple de Tukey. Perfodo diumo y noctumo. PNN Los Nevados, Nevada del Ruiz
4300 msnm, abri118-19 de 1999.
NEVADO DEL RUIZ *DIA SUBCONJUNTOS
4300 M
PARA EL ALFA = 0,05
OMPARTIMIENTO N 1 2
MEDULA 24 3.8250
SUELO 24 4.5208
HAZ 24 8.3125
BANCO 24 10.7375
Sig 0,938 0.187
* Periodo de tiempo comprendido entre las 6:00 am y las 5:59 pm
Temperatura media del aire = 6.60 'C
Humedad relativa promedio = 63.58%
NEVADO DEL RUIZ *NOCHE
SUBCONJUNTOS
4300 M
PARA EL ALFA = 0.05
COMPARTIMIENTO N 1 2
HAZ 24 8417
BANCO 24 4.1542
SUELO 24 44292
MEDULA 24 4.6458 I
Sig 1000 0.683 I
* Perlodo de tiempo comprendido entre las 6:00 pm y las 5:59 am I
Temperatura media del aire = 1.38 'C
Humedad relativa promedio = 83.95%
En el periodo nocturno, la medula caulinar presento el valor medio mas alto (4.6458 °C),
en tanto la superficie de la haz (0.8417 °C) estuvo cerca de medio grade centigrado por
debajo de la temperatura ambiental (1.38 °C), 10 cual equivale a un leve sobreenfriamiento
153
ambiental, en condiciones clirnaticas del 83.95% de humedad relativa. Este perfodo se
caracteriz6 por el despliegue de un gradiente termico ascendente comprendido entre la
rnedula (4.6458 DC), el banco (4.1542 DC) Y la haz (0.8417 DC) 0 el aire (1.38 DC).
La ubicaci6n termica general de la medula, denota c1aramente el principio de la
conservaci6n de la energfa, ya que durante el dia fue el compartimiento con la menor
energfa cal6rica contenida en su interior y en la noche fue la parte de la planta que mayor
energfa termica retuvo. Es decir, la rnedula en el dia se comporta como un receptor de
calor y en la noche funciona como un disipador parsimonioso de energfa, debido al efecto
retardador del flujo pasivo de calor, par parte de la necromasa y el abrigo de hojas
muertas, las cuales ostentan las tasas mas bajas de conductividad calorffica. Sin
embargo, la diferencia radica en la magnitud de sus gradientes; en el dia fue de 6.9 DC a
favor de la meduta y en la noche fue de 0.5 °c a favor del banco de hojas. Por 10 tanto, la
rnedula recibe energfa diferencialmente del banco y nornoqenearnente del suelo, pero solo
la difunde hornoqenearnente al suelo, al banco y al ambiente. En otras palabras, la
estrategia termica de la rnedula consisti6 en funcionar como un sistema captadar y
retenedor parsimonioso de la energfa cal6rica. Este funcionamiento se reflej6 en el
balance positivo obtenido de 0.82 °c, a favor del perlodo nocturno, el cual estuvo
ligeramente alejado al desplegado por el suelo de 0.09 °c, pero a favor del perfodo diurno.
En general, los compartimientos estimados de la bioforma caulirr6sula de Espeletia
hartwegiana var. centroandina, a 4300 msnm, exhibieron tres formas diferentes de
agrupamiento por cada perfodo de tiempo analizado. EI ordenamiento termico disirnil de
los compartimientos en funci6n del tiempo nos permite establecer que la arquitectura de E.
hartwegiana var. centroandina esta disefiada para capturar, retener, distribuir y difundir
la energfa radiante diferencialmente a traves de sus distintos componentes morfol6gicos.
Es decir, la superficie de las hojas se calientan linealmente con una tasa cambiante
cercana a los 1.5 °C; el banco de hojas incrementa su temperatura logarftmicamente con
una asfntota pr6xima a los 10°C y la rnedula caulinar acrecienta su temperatura interna
parab61icamenete conforme el suelo aumenta su temperatura.
EI anal isis comparativo de los comportamientos termicos del apice caulinar respecto al
ambiente, en los tres primeros individuos, arroj6 diferencias significativas en cuanto a los
tres primeros betas de las regresiones polin6micas de cuarto grado. La planta nurnero uno
(1), con 125 cm de talla, mostr6 el comportamiento mas diferencial. Mientras el individuo
tres (3), con 66 cm de altura, exhibi6 el comportamiento termico menos disfmil, (Fig. 67).
Sin embargo, el individuo de mayor talla mostr6 los valores observados mas bajos entre
las 5 pm y las 11 de la noche, junto con la menor oscilaci6n termica diaria, 10 cual estarfa
de acuerdo con el aumento en volumen de la rnedula caulinar de Espeletia hartwegiana,
esperado con el incremento en la talla de los individuos, como resultado del aumento en
espesor, ascendente, de la rnedula almacenadora de reservas de agua, caracterfstica del
crecimiento en espesor primario del tallo, producido por el meristema terminal (Weber,
1963). Este aumento conlleva una mayor capacidad de almacenamiento hfdrico y por 10
tanto una mayor cantidad de energfa radiante se requerirfa para aumentar la temperatura
interna del apice caulinar y asf mismo el individuo tendrfa una mayor capacidad de
regulaci6n termica interna durante el cicio diario.
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La cobertura de la roseta se correlaciono inversamente con la diferencia termica media del
banco de hojas, cuyo coeficiente fue de (-0.729). Esta diferencia, establecida entre los
perfodos diurno y nocturno, fue denominada como deltab, ver anexo 7, 10 cual indica que
entre mayores sean las coberturas de los individuos, menores seran las diferencias entre
las medias del banco durante el dia y la noche, por consiguiente, mayor sera la requlacion
interna de la temperatura del banco de hojas. Por 10 tanto, las mayores dimensiones de la
cobertura, el perfmetro de la roseta y el perfmetro de la necromasa, junto con el menor
rango de variacion termico del apice caulinar (4.8 DC), registradas en el individuo uno (1),
explican por que este ejemplar mostro el mayor grade estadfstico de diferenciacicn
termica. En cambio, el individuo tres (3), evidencio el rango de variacion termico mas
amplio (7.2 DC), la cobertura y el perimetro de la necromasa foliar en pie, menores. Sin
embargo, este ejemplar revelo las temperaturas medias mas altas del banco de hojas y
del apice caulinar durante el cicio diario. AI igual que 10 ocurrido en el pararno de Oceta, a
3750 m, las alturas de los tres individuos se relacionaron inversamente con la temperatura
media nocturna del apice caulinar. Tambien se asociaron negativamente con la
temperatura media del banco de hojas durante el ciclo diario. Estas relaciones sugieren
que entre mayores sean las tallas de los individuos menores seran las temperaturas
medias del banco y del apice caulinar, debido a la mayor distancia que hay entre los
compartimientos y el suelo, 10 cual se via reflejado en la disrninucion de los coeficientes de
correlacion establecidos entre los comportamientos termicos de las rnedulas y de sus
respectivos suelos, es decir, el individuo numero 2 de mayor talla (285 cm), rnostro el
menor porcentaje de determinacion cuadratico (83.4 %), mientras el numero 1 presento un
o MEDULA1 0 MEDULA2 A MEDULA3
-Polinomica(MEDULA3) -Polinomica(MEDULA 1) -Polinomca(MEDULA2)
Fig. 67. Comparaei6n del eomportamiento termico del apice eaulinar, en tres individuos de Espeletia
hartwegiana var. centroandina, Nevado del Ruiz, 4300 m. Abril 18-19 de 1999. (1=125 em, 2=285 em,
3=66 em). Los r6tulos verde, azul y rojizo, representan las eeuaeiones para el individuo 1, 2 Y 3
respeetivamente.
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valor del 89.2 %, 10 cual significa que la temperatura del suelo, asociado al individuo (1),
explica con mayor determinaci6n la temperatura del apice caulinar.
EI aislamiento termico, resultante de la bioforma caulirr6sula, de Espeletia hartwegiana
var. centroandina se manifest6 en diferentes niveles seoun el comportamiento termico
de los compartimientos del individuo patr6n estuviese desfasado con respecto al tiempo y
a la amplitud de temperatura ambiental y a la vez fuese independiente de la acci6n de la
humedad relativa y de la temperatura del aire. Estos niveles de aislamiento termico se
establecieron con base en la diferencia temporal entre las rnaxirnas y rninirnas
temperaturas de los compartimientos y el ambiente, junto con el contraste de sus
amplitudes estimadas a traves de sus respectivas ecuaciones polin6micas. Tarnbien se
tuvo en cuenta el numero de los parametres ecuacionales que fuesen diferentes con un
nivel de probabilidad menor al 0.01 %. En consecuencia, las hojas mostraron el rninirno
desfase temporal, la menor amplitud estimada, el menor numero de betas diferenciales y
la mayor dependencia respecto al ambiente y la humedad relativa. EI banco de hojas
manifest6 el desfase maximo en la amplitud termica, el nivel intermedio de desfase
temporal, de betas diferenciales y de relaci6n con el ambiente. En tanto, la rnedula
caulinar despleg6 el maximo nivel de aislamiento termico, al desarrollar el mayor desfase
temporal, el minima range de variaci6n termico, el mayor nurnero de betas diferenciales y
la falta de relaci6n con los pararnetros ambientales analizados en este estudio, en cambio,
evidenci6 la maxima asociaci6n con la temperatura del suelo a 10 cm de profundidad. Por
10 tanto, la medula caulinar fue el unico compartimiento funcional, de la bioforma
caulirr6sula de Espeletia hartwegiana var. centroandina, que revel6 categ6ricamente el
fen6meno de aislamiento termico, ya que su comportamiento a 10 largo del cicio diario fue
plenamente diferente e independiente del ambiente atmosferico circundante.
Con base en los niveles de diferenciaci6n termica exhibidos por los diferentes
compartimientos de la bioforma caulirr6sula de las especies de Espeletia spp, analizadas
a 10 largo del gradiente ecoclirnatico configurado entre los 3300 y los 4300 m, se puede
establecer que el diseno arquitectural de estas especies permite la manifestaci6n
diferencial del calentamiento de los compartimientos externos, la distribuci6n cal6rica
heteroqenea, al interior de los individuos, y la consecuente generaci6n de gradientes de
concentraci6n termicos significativos, entre los componentes de la planta en funci6n del
tiempo, los cuales son indispensables para la regulaci6n terrnodinarnica de los tejidos que
constituyen la fosa meristematica.
REGION DEL NEVADO DEL RUIZ: 4380 M.
En el area contigua a la zona de estudio base, se analiz6 un solo individuo de Espeletia
hartwegiana var. centroandina, cuyas coordenadas planas son X = 1'026.000 -
1'027.000, de latitud norte; Y = 857.000 - 858.000, de longitud este. Plancha N° 225-11-
C, departamento del Tolima. Este individuo se localiz6 a unos 10 metros al este del
camino de Santa Rosa, el cual conduce a la Laguna Verde (4300 m), con 60 cm de
talla, longitud de roseta de 35 cm y cobertura de 2375.8 crrr', en condiciones sdaficas
con afloramientos roCOSOSy expuesto directamente a la acci6n de los vientos que
descienden en las horas de la tardey la noche del nevado de Santa Isabel.
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Los comportamientos termicos del abrigo de hojas y del ambiente de Espeletia
harwegiana var. centroandina, y su relacion con la marcha diaria de la humedad relativa,
se aprecian en la figura 68, los cuales se describen por medio de modelos polinornicos de
cuarto grado con coeficientes de determinacion altamente significativos superiores al 85.0
y 82.0%. Los registros del abrigo de hojas muertas estuvieron por arriba del ambiente
entre las 7:30 y 8:30 de la mariana, entre las 3:00 y 5:30 de la tarde y en la noche entre
las 9:30 y 11:30. mientras tanto, entre las 9:00 am y la 1:30 pm, el abrigo estuvo por
debajo del ambiente, 10 cual pone en evidencia el efecto atenuador, de este
compartimiento estructural, frente a las temperaturas mas altas que se presentaron
durante el dia. No obstante, las altas fluctuaciones del comportamiento nocturno de la
humedad relativa, las temperaturas del aire y del abrigo permanecieron constantes en 1
°C, entre la 1 y las 5 de la madrugada. Descensos nocturnos marcados de la humedad
ambiental se relacionaron con los aumentos momentaneos de las temperaturas del aire y
del abrigo, 10 cual favorece la reradiacion de calor del suelo hacia el ambiente.
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Fig. 68. Comparaci6n del comportamiento termico del abrigo de hojas muertas y el aire en el individuo de
Espeletia hartwegiana var. centroandina, estudiado en el Nevado del Ruiz, a 4380 m. Abril 18-19 de 1999.
Los r6tulos rojizo y gris, representan las ecuaciones de regresi6n para el aire y el abrigo.
Las diferencias obtenidas de los betas de las regresiones polinornicas del abrigo y del
ambiente no fueron significativas, por 10 tanto sus comportamientos termicos se
consideran similares a un nivel del 0.01 %. Esta similitud indica que la accion continua del
viento sabre el individuo, se ve reflejada en el efecto homagenizador de las temperaturas
del abrigo y del aire, debido a la disipacion del calor, contenido en el interior del abrigo de
hojas muertas, hacia el ambiente producto del trabajo realizado por la fuerza continua del
vienta sobre la necromasa en pie. Sin embargo, hubo momentos en los cuales, la
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necromasa caulinar logr6 retener rnornentanearnente su contenido cal6rico por encima de
10 manifestado por el ambiente, ya que el viento no ejerci6 siempre la misma calidad de
efecto disipador sobre el individuo.
Tanto la marcha diaria de la temperatura del banco de hojas como su comportamiento
estimado indican que no hubo sobreenfriamiento ambiental en este compartimiento
funcional. En cambio, entre las 4 y las 5:30 de la tarde, el banco exhibi6 un
sobrecalentamiento ambiental notorio, pero de menor magnitud comparado con el
observado en el individuo patr6n a 4300 m. De manera similar, la amplitud termica y el
desfase termico-temporal del comportamiento termico del banco, analizado a traves del
individuo a 4380 m, mostraron una reducci6n apreciable de sus magnitudes y en
consecuencia una disminuci6n de su capacidad de aislamiento termico. (Fig. 63 y 68).
Estas reducciones son consecuencia del efecto directo que produjo la acci6n del viento
sobre la temperatura al interior de las hojas j6venes de la roseta, como resultado de la
disipaci6n del calor retenido rnornentaneamente en el banco de hojas, ya que, la
temperatura media del banco (4.508 °C) y el rango de variaci6n termico (11.5 °C) fueron
significativamente inferiores a los registrados a 4300 m, los cuales fueron de 7.445 °C y
18.5 DC,respectivamente.
La temperatura media del suelo (2.315 °C) a 4380 m, fue significativamente inferior a la
observada a 4300 rn, cuyo promedio fue de (4.475 °C). Sin embargo, la temperatura y la
humedad relativa no fueron significativamente diferentes, ya que a 4300, estas fueron de
(3.956 °C y 73.76 %), mientras a 4380 m, los promedios fueron de (3.479 °C y 69.71 %).
Debido a la diferencia en altitud y humedad relativa, se esperarfa que el banco de hojas a
4380 m, tuviese una mayor diferencia termica con respecto al ambiente, ya que a medida
que se asciende en altitud, la energfa radiante es mayor y por ende menor la temperatura
del aire, de tal forma que los cuerpos expuestos absorberian mayor cantidad de energla
cal6rica, si la acci6n refrigerante del viento estuviese ausente. Estas consideraciones se
ven ratificadas por las observaciones realizadas a cabo, en la Laguna Verde, a 4300 m,
por los estudiantes de la Universidad Jorge Tadeo Lozano, los dias 18 y 19 de abril de
1999, sobre un individuo de Espeletia harwegiana var. centroandina, con simi lares
condiciones rnorfornetricas a las del individuo que crece a 4380 m, en las cuales se
observ6 una mayor diferencia entre el comportamiento termico del banco y del ambiente.
La marcha diaria de la temperatura del suelo se describe en la figura 68, la cual present6
algunas fluctuaciones rnornentaneas asociadas a los cambios en la humedad relativa del
aire cuyo coeficiente de correlaci6n, altamente significativo, fue de -0.558. Este grade de
asociaci6n contrasta con el obtenido a 4300 (-0.339), 10 cual indica que el suelo asociado
al individuo a 4380 m, tiene menor cantidad de materia orqanica, ya que suelos bien
desarrollados, como los encontrados en Piedras Gordas y Oceta, exhibieron menores
grados de correlaci6n con la humedad relativa del aire.
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Fig. 68. Comparaci6n del comportamiento termico del banco de hojas j6venes, el aire y el suelo en el
individuo de Espeletia hartwegiana var. centroandina, estudiado en el Nevado del Ruiz, a 4380 m. Abril
18-19 de 1999. Los r6tulos azul, cafe y gris, representan las ecuaciones de regresi6n para el aire, el banco y
el suelo a 10 cm de profundidad.
EI comportamiento termico observado del suelo estuvo relacionado significativamente con
la marcha diaria de la temperatura del banco de hojas con un coeficiente de 0.820, el cual
contrasta notoriamente con el establecido a 4300 (0.631). Esta diferencia indica que el
suelo vari6 proporcionalmente, en relaci6n con los factores ambientales, en forma analoqa
a como 10 manifest6 la temperatura interna del banco de hojas, 10 cual denota la
moderada capacidad de regulaci6n termica del suelo asociado al individuo estudiado a
4380 m. Esta regulaci6n termica edatica, explicarfa par que los individuos de Espeletia
harwegiana var. centroandina, se ven drasticarnente reducidos en tamario y en nurnero
por arriba de la cota de los 4400 m, ya que a partir de esta cota la pendiente del terreno se
incrementa notoriamente, can 10 cual se reduce la capacidad de almacenamiento de la
materia orqanica del suelo y por ende su capacidad de regulaci6n cal6rica debido al bajo
contenido hfdrico en relaci6n con los sitios cuyas pendientes son menores.
FRANJA ALTITUDINAL
EI efecto de la altitud sabre la distribuci6n de las temperaturas promedios del ambiente
circundante a los individuos patrones de la bioforma de las especies estudiadas de
Espeletia, en los diferentes pararnos estudiados alo largo del gradiente ecoctimatico
comprendido entre los 3300 y los 4380 m, se puede apreciar en la tabla 66. La
temperatura del aire media mas alta se registr6 en el pararno EI Granizo (10.74 °C),
mientras, la mas baja se obtuvo a 4380 m, en el PNN Los Nevados, en la regi6n del
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nevado del Ruiz (3.479 DC). Los ambientes que rodearon los individuos patrones de
Espeletia harwegiana var. centroandina, en los nevados de! Tolima y EI Ruiz,
conformaron e! primer subconjunto hornoqeneo con las temperaturas mas bajas y en
orden inverso con respecto a la altitud, es decir, el ambiente en el nevado del To!ima fue
ligeramente mas calido al registrado en la region del nevada de! Ruiz. Los pararnos de
Piedras Gordas y de Oceta, exhibieron las temperaturas ambientales intermedias con
6.99 DC Y 7.51 DC, respectivamente. Mientras, La Paila y EI Granizo mostraron los
registros mas altos con 8.989 DC Y10.737 DC.
La relacion general entre la temperatura media ambiental y la altitud, fue tipo inversa y
altamente significativa, cuyo coeficiente de correlacion fue de -0.529. Sin embargo, la
temperatura del aire registrada a 3400 m, fue superior a la obtenida a 3340 m, 10 cual
explica el nivel anterior de asociacion moderado.
Tablas 66-67. Ordenamiento de la temperatura y la humedad relativa ambientales circundantes a los
individuos patrones de Espeletia spp, en 4 y 3 subconjuntos hornoqeneos, a 10largo del gradiente altitudinal.
Segun la prueba de comparaci6n multiple de Tukey. (HSD).
TEMPERATURA CICLO SUBCONjUNTOS
11DELAIRE DIARIO PARA EL ALFA = 0.05I ALTITUD N 1 2 3 4 I
IH80
48 3.4792
I4300 48 39583
4200 51 4.2412 I
3870 49 5.3408 5.3408
3750 48 8.9917 6.9917
3340 48 7.5104 75104 I
3400 48 8.9898 8'.9898
3300 48 10.7375
Sig .180 .062 .116 251
N = NUMERO DEOB5ERVACIONE5
HUMEDAD CICLO SUBCONjUNTOS
RELATIVA DEL AIRE DIARIO PARA EL ALFA = 0.05
I ALTITUD N 1 2 3
I
I 3750 48 68.3812
4380 48 69.7146
3870 49 716367 I
. 4300 48 73.7646 73.7646
I4200 51 81.0588
3300 48 820958 I
3400 48 91.1458
3340 48 920938
5ig. 565 .071 1.000
N = NUMERO DE OB5ERVACIONE5
La humedad relativa del aire, asociada a los individuos patrones de las especies de
Espeletia spp, se relaciono inversamente con respecto al gradiente altitudinal, con un
valor significativo de -0.355. EI ordenamiento de los pararnos sequn el porcentaje de
humedad relativa, registrada durante el cicio diario de muestreo, se puede observar en la
tabla 67. En la cual, los paramos de Piedras Gordas y la Paila, los cuales hacen parte del
PNN Chingaza mostraron los promedios mas altos de humedad relativa con 92.09 y
91.15%. En tanto, .!os ambientes de E! Granizo, nevado del Tolima y region de! Ruiz a
4200 y 4300 rn, presentaron condiciones similares de humedad relativa con 82.09, 8105 Y
73.76%, correspondientemente, los cuales constituyeron el segundo subconjunto
hornoqeneo con los valores intermedios. En cambio, los pararnos de Oceta, region del
Ruiz (4380 m) y nevada el Tolima a 3870 m, exhibieron las humedades relativas
ambientales medias mas bajas con registros del 68.38, 69.71 y 71.64 %. Estos
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ordenamientos indican que las condiciones secas del pararno de Oceta, en el
Departamento de Boyaca a 3750 m y temperatura ambiental de 6.99 DC, fueron
equivalentes a las registradas en los nevados del Tolima y Ruiz a 3870 y 4380 m.
Mientras, las condiciones de alta humedad ambiental registradas en Chingaza fueron
unicas.
La temperatura promedio del suelo, a 10 cm de profundidad, asociado a los individuos
estudiados de las especies de Espeletia spp, fue la (mica variable ambiental que
discrimino completamente los ambientes paramunos edaticos a 10 largo del gradiente
altitudinal (Tabla 68).
Tabla 68. Ordenamiento de la temperatura del sue10,a 10 em de profundidad, eireundante a los individuos
patrones de Espeletia spp, en 6 subconjuntos homoqeneos, a 10 largo del gradiente altitudinal. Segun la
prueba de comparaei6n multiple de Tukey. (HSD).
TEMPERATURA CICLO SUBCONJUNTOS
IDEL SUELO DIARIO PARA EL ALFA '" 0.05
ALTITUD N 1 I 2 3 4 5 6
I 4380 48 2.3146
I 4300 48 4.4750 I
3870 49 5.7245 II
4200 51 5.9647 I
3750 48 8.1208
3340 48 19.65631 I
3400 48 9.6646
3300 48 10.6229
Sig. 1000 ·1.000 .381 1fXXJ 1.000 1.000
IIN'" NUMERO DE OBSERVACIONES
La temperatura del suelo diferenci6 y agrup6 satisfactoriamente los diferentes ambientes a
10 largo del gradiente altitudinal, es decir, el pararno EI Granizo (10.62 Ge), se diferencio
significativamente de los paramos de La Paila (9.66 Ge) y Piedras Gordas (9.65 GC),
localizados en Chingaza, los cuales, a su vez, conformaron el quinto (5) subconjunto
hornoqeneo con casi identicas temperaturas edaticas. Del mismo modo, la region del Ruiz
a 4300 m (4.47 GC), fue marcadamente disfmil de los sitios analizados a 3870 (5.72 Ge) y
4200 m (5.96 GC), los cuales hacen parte del subconjunto hornoqeneo nurnero tres (3),
pertenecientes al nevado del Tolima. Entre tanto, el suelo a 4380 m, mostro la menor
temperatura promedio del suelo (2.31 GC). EI paramo de Oceta, 5e ubico diferencialmente,
entre los paramos de Chingaza y los del nevado de! Tolirna con 8.12 GC.
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La temperatura del suelo manifest6 la maxima correlacion positiva en relacion con el
gradiente altitudinal con un coefieiente altamente significativo de 0937. Lo eual indica que
se puede estableeer la eeuaci6n linea! que exp!ique la relaci6n inversa entre la
temperatura media de! suelo y la a!titud.
Ecuaci6n [6] Y(Temperatura del suelo) = -o.0063(Altitud) + 31.039
R2 = 87.8 %
La temperatura media del banco de hojas, en funcion de! gradiente altitudinal, de
distribuy6 en cuatro (4) grupos hornoqeneos (Tab!a 69). La temperatura maxima se
registr6 en el individuo patr6n de Espe!etia grandiflora en e! pararno EI Granizo con una
media de 11.96 °C, mientras la minima, se obtuvo en el ejemplar de Espeletia
harwegiana var. centroandina, a 4380 m con un valor de 4.508 °C. En tanto, la planta
patron de Espeletia incana, estudiada en el pararno de Oceta, mostro la temperatura
intermedia con 7.85 °C, la cual fue similar a la registrada en E. harwegiana a 4300 y E.
grandiflora en La Paila. Es notable como el individuo de E. harwegiana a 4200 m, obtuvo
!a segunda mayor temperatura del banco de hojas con 9.72 °C.
Tabla 69. Ordenamiento de la temperatura media del banco de hojas de los individuos patrones de Espeletia
spp, en 4 subconjuntos homoqeneos, a !o largo del gradiente altitudinal. Segun la prueba de comparaci6n
multiple de Tukey. (HSD).
I TEMPERATURA CICLO SUBCONJUNTOSI DEL BANCO DIARIO PARA EL MFA = 0.05
ALTITUD N 1 1 2 I 3 4
I 4380 48 4.5083I
I 3870 49 5.9898 5.98981
I 4q:xl 48 7.4458 7.4458
3750 I 48 I 7.8542 I 7.8542
3340 48 7.9646 7.9646
I
3400 48 19.5729 9.5729
42Q:) 51 9.7176 9.7176
3300 48 11.9625
Sig. .738 .376 .202 .151
N = NUMERO DE OBSERVACIONES
La temperatura superficial de !a haz foliar, de los individuos patrones de las especies de
Espeletia spp, registrada a diferentes nive!es altitudinales, se orden6 en tres
subeonjuntos hornoqeneos (Tabla 70). EI promedio mas alto de la temperatura foliar se
reqistro en el pararno EI Granizo (10.14 °C). En tanto, el valor media mas bajo 10 ostento el
162
ejemplar de Espeletia harwegiana var. centroandina, en la regi6n del nevada del Ruiz a
4300 m, can 4.58 °C. Los resultados de las temperaturas medias fa Iiares de los individuos
de Espeletia grandiflora, conformaron el subconjunto nurnero tres (3), con las
mediciones mas bajas, La paila (9.92 °C) Y Piedras Gordas (8.32 °C). Mientras, en el
pararno de Oceta, la planta patr6n de Espeletia incana, exhibi6 la temperatura intermedia
de la haz con 6.56 °C. En cambia, los ejemplares de E. harwegiana, mostraron las
medias mas bajas, con 5.02 °C y 4.93 °C a 4200 y 3870 m, respectivamente.
La temperatura promedio de las hojas se distribuy6 mas acorde con las zonas de estudio
que los respectivos valores del banco de hojas, debido al mayor grade de correlaci6n
entre la haz y el gradiente altitudinal cuyo coeficiente de -0.403 fue altamente significativo,
10 cual se puede explicar mediante la re!aci6n !ineal que se estableci6 entre el
calentamiento de la superficie foliar y el incremento termico del aire, es decir, la tendencia
de las tasas de cambio termicas lineales de las hojas se mantuvo a 10 largo del gradiente
altitudinal. En otras palabras, el calentamiento foliar varia proporcionalmente, segun como
varien las condiciones ambientales reinantes en los diferentes sitios de estudio
establecidos en el gradiente altitudinal. De tal forma que la temperatura ambiental se
relaciono mas estrechamente can e! incremento en la a!titud, can un coeficiente de
correlaci6n de -0.529 superior al establecido entre la haz y el gradiente altitudinal,
descrito anteriormente.
Tabla 70. Ordenamiento de la temperatura superficial de las hojas de los individuos patrones de Espeletia
spp, en 3 subconjuntos hornoqeneos, a !o largo de! gradiente altitudinal. Segun la prueba de cornparacion
multiple de Tukey. (HSD).
!
TEMPERATURA I CICLO SUBCONJUNTOS
SUPERFICIAL I DIARIO PARA El ALFA = 0.05
DE LA HAZ
ALTITUD N 1 2 3
4300 48 4.5771
3870 48 4.9333
4200 48 50187
I
3750 I 48 6.5563 6.5563
3340 48 8.3250 8.3250
I 3400 48 9.9250
I 3:nJ 48 10.1375
I
Sig. I .354 .497 .466
N = NUMERO DE OBSERVAC1ONES
La temperatura interna promedio del apice cauhnar de los ejemplares patrones de las
especies de Espeletia spp, discrimin6 substancialmente los individuos de Espeletia
grandiflora, de los demas especimenes estudiados,. al.. ordenarlos ~n sendos
subconjuntos hornoqeneos, (Tabla 71). Sin embargo, los indiviouos de E. mcana con
(5.06 DC) Y E. hartwegiana, a 3780 y 4200 m con (5.31 °C y 4.49 DC), correspondientes a
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los pararnos de Oceta y nevado del Tolima, configuraron el segundo grupo homoqeneo
En tanto, e! individuo de E. hartwegiana, de la regi6n del Ruiz a 4300 m, con 4.23 DC
conform6, junto con el ejemplar del nevado del Tolirna a 4200 myel de Oceta, e! primer
grupo hornoqeneo can las menores temperaturas del apice caulinar. De esta forma se
estableee que la temperatura promedio de la medula caulinar de E. hartwegiana a 3870
m, fue significativamente superior a la registrada en la regi6n del Ruiz.
La temperatura caulinar mostr6 la re!aci6n mas estrecha, de los cornpartirnientos
funcionales de la planta, respecto al gradiente altitudinal, cuyo coeficiente de correlaci6n
fue de -0.699. Este grade de asociacion inverso, relativamente moderado, se debe a la
ubicaci6n termica del individuo a 3870 por arriba del individuo a 3750 m, ver tabla 71.
Tabla 71. Ordenamiento de la temperatura del apice caulinar de los individuos patrones de Espeletia spp, en
5 subconjuntos homoqeneos, a 10 largo del gradiente a!titudinal. Segun !a prueba de comparacion multiple de
Tukey. (HSD).
TEMPERATURA CICLO SUBCONJUNTOS
DEL APICE CAU.LlNAR DJARIO. PARA EL ALFA = 0.05
I
ALTITUD N I 1 2 I 3 I 4 I 5
4300 48 4T.i54
4200 48 4.4875 4.4875 I I
3750 48 5.0562 5.0562 I
3870 48 I 5.3125 I
I I
3340 48 7.0292
II 3400 48 9.4729
I
330J 48 11.1104
Sig. I I .239 .234 1.CXXJ 1CXXJ 1.CXXJ
N = NUMERO DE OBSERVACIONES
EI efeeto global mas conspicuo del gradiente ecoclirnatico sobre la rnorfometria general de
las pob!aeiones de Espeletia spp, se deteet6 en la notable redueci6n del area foliar
promedio de los individuos, la eual se distribuy6 en tres subeonjuntos difereneiales (Tabla
72). Las poblaciones de E. grandiflora ubicadas en los pararnos EI Granizo y Piedras
Gordas, con areas foliates de 193.40 y 174.15 em2, junto con !a de E. hartwegiana en el
nevado del Tolima a 3870 .m, cuyaarea foliar prornedio alcanzo los 189.11 cm2,
configuraron el tercer subconiunto con los mayores registros. Mientras, las poblaciones de
E. ineana con (126.67 em") y E. hartwegiana de la regi6n del Ruiz a 4300 m, con (104.01
em2) eonstituyeron el primer subconjunto hornoqeneo cuyas areas foliares fueron las mas
redueidas. En tanto, los individuos de E. hartwegiana a 4200 m, exhibieron el area foliar
intermedia con valor medio de 135.51 em2.
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Tabla 72. Ordenamiento del area foliar media poblacional de las especies de Espe!etia spp, en 3
subconjuntos hornoqeneos, a lo largo del gradiente altitudinal. seoun la prueba de cornparacion multiple de
Tukey. (HSD).
AREA FOLIAR SUBCONJUNTOS
POBLACiONAL N PARA. ELALFA ~ 005
AL TITUD
I 1 I 2 3
4300 33110400931
3750 3311266685 126.6685
4200 44 !1135.51121
3340
1
22 I ! 174 "48<:I I I' .1 v
3870 44 1189.1068
3300 33 1934022
Sig. .115 .922 .261
N = Numero de repeticiones
Con base en los registros de las mayores areas foliares (193.40 crrr'), obtenidos a 3300 m,
en la hacienda Santa Barbara, se pudo establecer la tasa de reduccion foliar exhibida por
las poblaciones a 10 largo del gradiente altitudinal, al compararlas con las obtenidas a
4300 m, (104.01 crrr), cual fue del 46.22 %. Esta reduccion de casi e! 50% del area foliar,
a medida que las poblaciones ascienden dentro del gradiente altitudinal, se ve reflejado en
la propensi6n a mantener las tasas de calentamientos foliares de tipo lineal, las cuales se
incrementan apreciablemente a medida que aumenta la altitud como mecanisme
compensador ante la perdida de biomasa foliar fotosintetica. De la misma forma, a 10
obtenido por Meinzer y Goldstein (1985), las hojas tienden a incrementar la pubescencia
como respuesta adaptativa ante la postbilidad de experimentar un sobrecalentamiento
ambienta! extremo, al facilitar la refleccion de la radiaci6n solar y par ende permite el
aumento en la capacidad de atenuar la transferencia de calor convective.
Como consecuencia de la reducci6n del area foliar, particu!armente de la longitud media
de las hojas fotosinteticas, se observe una disminuci6n siqnificativa de la cobertura de la
roseta (Tabla 73). Sin embargo, el decremento general de la cobertura exhibido por las
poblaciones de Espeletia harwegiana var. centroandina can respecto a las poblaciones
de E. grandiflora, a 10 largo del gradiente altitudinal, se ven compensadas par el
incremento del perirnetro de la roseta, 10 cual conlleva a un aumento en la capacidad de
almacenamiento hfdrico por parte de la medula caulinar.
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Tabla 73. ordenarnlento de la cobertura de la roseta de Espeletia sPP, en 3 subconjuntos hornoqeneos, a !o
largo de! gradiente altitudinal. sequn la prueba de comparacion multiple de Tukey, (HSD).
I
II
COBERTURA I SUBCONJU~HOS
DE LA ROSETA I N PARA EL ALFA = 0.05
II
I
ALTITUD 1 2 3 II
I!
37~ 11 3267.5432 I I
III 4200 11 3315.7803 I
I! 3870 11 3564.3059 3564.3059
-,
II 4300 11 3745.1663 3745.1663
II 3340 I 11 5108.3844 I·5108.3844 i 5108.3844
!! 3400 11 I I 5241.7982.1 5241.7982
3300 11 I 5667.2322
3'_ 11 I I SQT>- Ii. I ~_ ~.5561
Sig. I .058 .114 .838
N = Nurnero de repeticiones
Las poblaciones de Espeletia harwegiana var. eentroandina, a 3870 y 4200 m,
mostraron coberturas medias de (3564.31 ern') y (3315.78 cm2), las cuales a su vez
ostentaron perirnetros de rosetacuyosvalores promediosfueron de (33.36 em) y(46.43
em) respectivamente. Mientras, los individuos a 4300 m, exhibieron el mayor de ios
registros peritericos de las rosetas (50.09 em) Par 10 tanto, la reducci6n aproximada del
37.0% del area foliar y de la cobertura de la roseta, se compensan con las mayores
dimensiones de la talla, el perirnetro de la roseta y la tasa de calentamiento foliar
promedios, los cuales se manifiestan globalmente en la mayor capacidad de aislamiento
termico exhibido por los tres individuos de Espeletia harwegiana var, centroandina
estudiados a 4300 m, en la region del nevado del Ruiz (Fig. 67). Asi, las mayores tasas
de calentamiento termico estimadas a 4300 m, pueden incrementar significativamente la
temperatura del banco de hojas, la cual permite que la medula caulinar retenga
notablemente la temperatura temporalmente 10 suficiente para independizarse
termicarnente del ambiente circundante y del suelo, de tal manera que e! comportamiento
termico de la mecula caulinar tienda a ser altamente estable y analoqo al discurrir termico
del suelo. En conclusion, los individuos con la mayor capacidad de aislamiento terrnico
serfan autarquicos en el sentido de autorregular las fluctuaciones terrrucas internas.
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CONCLUSIONES
1. La temperatura superficial de la haz, de las especies de Espe/etia estudiadas, se
sobrecalienta abrupta y mornentanearnente si las condiciones atmostericas
(humedad relativa y radiaci6n), de los pararnos ubicados en la franja altitudinal
(3300 y 4380 msnm), oscilan significativamente al medio dia. Sin embargo, el
sobreenfriamiento ambiental de la haz se evidencia con mayor magnitud, en
pararnos secos como Monserrate, Oceta y Nevado del Tolima, cuando la
humedad relativa del aire desciende durante las primeras horas de la noche 0
cuando esta, en horas de la madrugada, logra alcanzar valores aun mas bajos.
2. Las tasas de calentamiento foliares lineales se incrementan significativamente a
partir de los 4200 msnm, mientras las areas foliares promedios de las
poblaciones de la bioforma caulirr6sula de Espeletia decrecieron con respecto al
incremento en altitud. La reducci6n de las areas foliares y el incremento de las
tasas de calentamiento configuran el equilibrio terrnodinarruco necesario para
evitar el efecto nocivo de las tasas altas de radiaci6n solar que conducen a un
sobrecalentamiento foliar excesivo.
3. En el ambito poblacional, el banco de hojas j6venes fue el compartimiento
funcional de la bioforma caulirr6sula de las especies de Espeletia que mas
resistencia terrnica evidenci6 respecto al comportamiento termico del aire. Este
compartimiento actua como un sistema termorregulador que capta y conduce la
energia cinetica, que se establece en las superficies foliares de la roseta durante
el dia, hacia el compartimiento funcional de la medula, a traves del gradiente de
difusi6n terrnico que se configura entre el banco de hojas y el apice caulinar. La
magnitud de este gradiente terrnico es funci6n del grade de sobrecalentamiento
ambiental (tasa de radiaci6n solar I cobertura de la roseta) del banco de hojas y
del comportamiento de humedad relativa del aire. Por consiguiente, de la
capacidad de captar, retener temporal mente y de conducir la energfa terrnica,
hacia la rnedula caulinar, depende el grade de evitamiento terrnico del banco de
hojas frente a las fuertes oscilaciones diarias de la temperatura del aire.
4. EI comportamiento termico autoecol6gico del apice medular, de las especies de
Espeletia analizadas, esta estrecha y directamente relacionado con la marcha
diaria de la temperatura del suelo, estimada a diez centimetres de profundidad.
La amplitud termica de la rnedula caulinar disminuye significativamente a medida
que se asciende en la franja altitudinal. EI compartimiento medular del caule
mostr6 la mayor capacidad de evasi6n termica frente a las bajas temperaturas
nocturnas. EI evitamiento terrnico del apice caulinar esta relacionado
directamente con el volumen del parenquirna medular (capacidad de
almacenamiento hidrico del caule); con las mayores dimensiones de la cobertura
de la roseta, el perfmetro de la roseta y el perfmetro de la necromasa e
inversamente relacionado con la talla de los individuos. La cantidad de materia
orqanica contenida en el suelo, tarnbien es un factor determinante en la
regulaci6n de la temperatura interna del caule.
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5. La necromasa foliar en pie de Espeletia grandiflora (Paramo EI Granizo) y E.
hartwegiana (Region del Nevado del Ruiz) funciona como una barrera protectora
que atenua el efecto de la alta radiacion sobre el sistema caulinar perrterico e
impide paulatinamente el flujo espontaneo de calor, retenido rnomentaneamente en
el spice medular, hacia el ambiente. Es decir, el abrigo de hojas muertas afecta
temporalmente el libre intercambio terrnico; en el dia evita el sobrecalentamiento y
en la noche reduce siqniticativarneote la perdida de calor. No obstante, el abrigo de
hojas muertas no tiene capacidad de evitar las bajas temperaturas.
6. Las bases de las hojas muertas, densamente empaquetadas y adheridas
fuertemente al caule, evitan notablemente el efecto de la alta radiacion y las bajas
temperaturas nocturnas sobre el sistema medular caulinar. Este compartimiento
rnostro la menor amplitud y el mayor desfase, de las curvas de comportamiento
termicos estructurales, con respecto a la marcha diaria de la temperatura del aire.
Razon por la cual, la necromasa asociada al caule, funciona como un sistema
termorregulador que controla lateral mente las entradas y salidas termicas de la
bioforma caulirrosula de las especies de Espeletia estudiadas, atenuando, en la
noche, la difusion pas iva de calor de la medula caulinar hacia el ambiente. Por
consiguiente, la necromasa en pie evita la perdida de vapor de agua hacia el
exterior, particularmente cuando en las primeras horas de la manana la humedad
relativa del aire desciende rapidarnente, incrementando notablemente el
gradiente de humedad (apice caulinar - ambiente). EI desfase temporal de la
curva termica de la necromasa peciolar es el resultado de la ubicacion, masa de
tejido suberoso (grado de humedad), capacidad y conductividad calorifica
diferencial del tejido muerto. EI alto grado de resistencia termica y la baja
conductividad calorica del tejido suberoso foliar y caulinar explican el alto grado
de evitamiento terrnico de la necromasa y la rnedula caulinar.
7. Los compartimientos funcionales y estructurales mas internos, zona de
primordios foliares y rnedula caulinar; y las bases de las hojas muertas, de la
bioforma caulirrosula de las especies de Espeletia consideradas en este trabajo,
tienden a ser menos dependientes de los factores ambientales externos
(humedad relativa, temperatura del aire y velocidad del viento). Entre tanto, las
hojas y el banco de hojas jovenes estan altamente correlacionadas con la humedad
relativa y la temperatura del aire.
8. La temperatura media del suelo, estimada a 10 cm de profundidad, diterencio y
aqrupo correspondientemente, en seis subconjuntos hornoqeneos, las diferentes
poblaciones 0 individuos patrones y sus respectivos ambientes paramunos
ubicados en las ocho localidades a 10 largo de la franja altitudinal establecida entre
las cordilleras Oriental y Central. EI comportamiento termico del suelo fue el
parametro ambiental que mas se correlaciono con la marcha diaria de la
temperatura interna de la medula caulinar de las especies de Espeletia analizadas.
EI suelo es un compartimiento termico muy importante, asociado a los individuos,
que regula la temperatura nocturna del apice caulinar de la biofor~a caulirros.ula de
Espeletia. Sin embargo, el banco de hojas jovenes, de Espeletla hartweglana a
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4300 m (Region del Nevado del Ruiz), fue el unico compartimiento funcional de
esta bioforma que tarnbien intervino en la regulacion nocturna del comportamiento
terrnico interno de los individuos. La temperatura media del suelo manifesto la
maxima correlacion negativa en relacion con el aumento en altitud a 10 largo de la
franja paramuna establecida entre los 3300 y 4380 m.
9. Como consecuencia de la recuccion del area foliar, particularmente de la longitud
media de las hojas adultas fotosinteticamente activas, con respecto al incremento
en altitud de la franja paramuna, se observe una disrninucion significativa de las
coberturas de las rosetas. Sin embargo, el decremento de la cobertura exhibido por
las poblaciones de Espe/etia halWegiana var. centroandina, respecto a las
poblaciones de E. grandiflora, se ven compensadas por el incremento del perfmetro
de la roseta, 10 cual conlleva a un aumento en la capacidad de almacenamiento
hidrico por parte de la medula caulinar, que a su vez se manifiesta en un mayor
grade de evitamiento termico.
10. Por hipotesis nula, no existe ninguna razon par la cual los compartimientos
estructurales y funcionales de la bioforma caulirrosula, de las especies de
Espeletia estudiadas, absorban, retengan, transfieran, distribuyan y disipen la
energfa cinetica diferencialmente entre el cia y la noche. Con base en la
comparacion estadfstica de las temperaturas medias (Tukey HSD), es de
esperar que los diferentes compartimientos de la planta se distribuyan
terrnicarnente en igual nurnero de subconjuntos hornoqeneos entre el dia y la
noche. Sin embargo, durante el perfodo nocturno los dos tipos de
compartimientos se distribuyen mas diferencialmente y en mayor nurnero de
subconjuntos terrnicos hornoqeneos que durante el dia. De esta manera, las
propiedades terrnicas de los diferentes compartimientos estructurales y
funcionales de las especies de Espeletia consideradas, son las responsables,
que durante la noche, la distribucion de la energfa termica, a traves de la planta,
sea altamente heteroqenea. Esta mayor heterogeneidad nocturna configura un
gradiente de concentracion termico vertical ascendente altamente diferencial,
entre el suelo y la roseta, el cual permite que la energfa terrnica, retenida en el
suelo durante el dia, difunda mas rapidarnente hacia el apice caulinar, el banco
de hojas y posteriormente al ambiente. Como la necromasa tiene baja
conductividad calorica, la energfa terrnica tiene mayor probabilidad de difundir a
favor del gradiente terrnico, es decir, hacia el apice caulinar. Con base en 10
anterior, se rechaza la hipotesis nula. Por 10 tanto, los dos tipos de
compartimientos se calientan y conducen diferencialmente el calor. Asi
determinan gradientes terrnicos de difusion durante el dia y la noche que
permiten regular pasivamente su comportamiento termico interne como
mecanisme autoecoloqico total de evitacion.
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RECOMENDACIONES
• Determinar los mecanismos de respuesta de las plantas del pararno, de las diferentes
bioformas a 10 largo de gradientes altitudinales, frente a las bajas temperaturas
congelantes en diferentes estados de desarrollo (plantulas I adultas).
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Anexo 3. Resultados del analisis de varianza, a dos vias de clasificaci6n, de la temperatura media de
los compartimientos por periodo de tiempo. Primera poblaci6n de Espeletia grandiflora. La Paila,
3400 m. Julio 18 de 1996.
PARQUE NACIONAL NATURAL CHINGAZA EXPERIMENTAL METHOD
PARAMO LA PAlLA, 3400M
Sum of Squares df Mean Square F
Si9.\
(Combinado) 631.051 2 315.526 925.233 .000
Main Effects COMPARTIMIENTO 58.135 1 58.135 170.471 .000 I
PERioDO 572.917 1 572,917 1679_996 .000 I
ORGANO 2-Way Interactions COMPARTIMIENTO' PERioDO 84.800 1 84.800 248.665 000
Model 715.852 3 238.617 699.710 000 I
Residual 43.651 128 .341
Total 759502 131 5798 I
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